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i) Presentación  
 
En la presente tesis doctoral se discuten los resultados provenientes del 
estudio de la dieta y hábitat de los gonfoterios (Notiomastodon platensis) 
registrados en Chile entre los 31º y 42ºS durante una parte del Pleistoceno 
Superior (entre los 30.000 y 12.500 años cal A.P). Adicionalmente, se 
interpretaron y discutieron las condiciones climáticas bajo las cuales vivieron 
estos proboscídeos.  
Para extraer la potencial información almacenada en los fósiles, se 
utilizaron tres indicadores ambientales (proxies): los análisis de isótopos 
estables (en el bioapatito y colágeno), los análisis del microdesgaste dental y 
los análisis de los micrófósiles desde el cálculo dental. 
Con el objetivo de comparar los datos isotópicos de los gonfoterios con 
otros taxones contemporáneos y/o coetáneos, y por consiguiente, observar 
posibles diferencias y semejanzas, se procedió a estudiar la megafauna 
(Notiomastodon platensis, Equus andium, Xenarthra indet. Hemiauchenia 
paradoxa) del sitio Pilauco (40ºS) de la Nordpatagonia Occidental de Chile, 
mediante isótopos estables. Además, se construyó una moderna base de datos 
de isótopos estables, a partir de individuos de ciervos actuales (Pudu puda) y 
de la vegetación actual procedente de localidades cercanas al sitio Pilauco. De 
esta manera, fue posible obtener un marco de referencia actual, y en 
consecuencia, comparar este conjunto de datos con la informacion isotópica de 




Because the proboscideans are a central piece in the formulation of 
hypotheses about the extinction of the megafauna, the multiproxy studies can 
help constrain more fully the paleoecological traits of these ecosystem 
engineers. This Doctoral thesis studies and analyses the autoecology of 
Chilean Gomphotheres conducted from different points of view, stable isotopes, 
dental microwear and microfossils from dental calculi. 
Gomphothere molars from 30 late Pleistocene sites (31º–42ºS) were 
analyzed for stable isotope analysis (collagen and bioapatite) dental microwear, 
and microfossils from dental calculi. These proxies provide different ranges of 
temporal resolution, which were combined to assess dietary and habitat ranges 
at different spatial and temporal scales. The aim of our study is to determine the 
autoecology of gomphotheres from Central Chile, assessing whether there is a 
consensus in the intepretation of diet and habitat characterized by each of 
analyzed proxies. In this way, our proposal would allow us to evaluate whether 
the information provided by our proxies correspond to (i) a dietary pattern 
extended over a long period of time; (ii) the presence of micro-habitats, and/or 
(iii) if there was any evidence of an environmental change across the studied 
timespan.  
The isotopic analyses performed during this research were not only 
performed on Gomphothere material, but also on other herbivorous mammals 
(i.e. Notiomastodon platensis, cf. Hemiauchenia paradoxa, Equus andium and 
Xenarthra indet.) from the Pilauco site (40ºS), an extant deer species (Pudu 
puda) and the modern vegetation of the study area, thus providing a modern 
isotopic reference frame with which to compare the results obtained from fossil 
material. The reason for this additional research was to obtain a more realistic 
interpretation of the autoecology of Chile's gomphotheres. 
The integration of these proxies suggest that most foraging took place in 
relatively closed environments; which can be classified considering humidity 
and the existence of ecological disturbance (i.e. grazing). Among our results it is 
worth mentioning that there is evidence that in Central Chile, there is a positive 
correlation between the depletion of δ13C values and increased consumption of 
arboreal/scrub elements. The analysis of dental microwear and microfossils 
from calculi verified leaf browsing behaviors. From a comparative perspective, 
the diet of South American gomphotheres appears to have been more 
constrained by resource availability than by the potential dietary range of the 
taxa. In this Doctoral Thesis, we provide an extensive database on the life 
history of a key taxon about the function and structure of terrestrial ecosystems. 
Therefore, this information can be considered to open a path towards the 
formulation of more robust predictions, regarding the so-called ecological 




Debido a que los proboscídeos son una pieza central en la formulación 
de hipótesis sobre la extinción de la megafauna, los estudios multiproxy 
pueden ayudar a definir más plenamente los rasgos paleoecológicos de estos 
ingenieros en ecosistemas terrestres. En consecuencia, en esta tesis doctoral 
se estudia y analiza la autoecología de los gonfoterios de Chile desde 
diferentes puntos de vista; los isótopos estables, microdesgaste dental y los 
microfósiles desde el cálculo dental.  
Los molares de los gonfoterios de 30 sitios del Pleistoceno Superior 
(31º–42ºS) se analizaron mediante el análisis de isótopos estables (colágeno y 
bioapatito), el análisis del microdesgaste dental y el análisis de los microfósiles 
desde los cálculos dentales. Estos proxies proporcionan diferentes rangos de 
resolución temporal, que se combinaron para evaluar los rangos de la dieta y el 
hábitat a diferentes escalas espaciales y temporales. De esta manera, el 
objetivo fue determinar la autoecología de los gonfoterios desde Chile Central, 
evaluando si existe consenso en la interpretación de la dieta y el hábitat 
caracterizado por cada uno de los proxies. Por tanto, nuestra propuesta nos 
permitió evaluar si las señales de nuestros proxies corresponden a (i) un patrón 
dietario extendido durante un largo período de tiempo; (ii) la presencia de 
microhábitats, y / o (iii) si hubo alguna evidencia de un cambio ambiental a lo 
largo del periodo estudiado.  
El análisis isotópico desarrollado durante esta investigación no fue 
realizada únicamente en gonfoterios, sino también en otros mamíferos fósiles 
herbívoros del sitio Pilauco (40ºS), una especie de ciervo actual (Pudu puda) y 
la vegetación moderna del área de estudio, con el objetivo de tener un marco 
de referencia isotópico moderno, así, obtener una intepretación más real de la 
autoecología de los gonfoterios de Chile. 
La integración de estos proxies sugiere que la mayor parte del forrajeo 
tuvo lugar en entornos relativamente cerrados; que pueden clasificarse como 
húmedos, secos o susceptibles de haber sido afectados por perturbaciones 
(por ejemplo, pastoreo). Para destacar, observamos que en Chile Central, 
existió una correlación positiva entre el empobrecimiento de los valores de la 
δ13C y el aumento en el consumo de elementos arbóreos / matorrales. El 
análisis del microdesgaste dental y los microfósiles de los cálculos verificaron el 
comportamiento ramoneador. Desde una perspectiva comparativa, la dieta de 
los gonfoterios de América del Sur, parece estar más restringida por la 
disponibilidad de recursos que por el rango potencial óptimo en la dieta de los 
taxones. Este estudio, proporciona una gran base de datos sobre la historia de 
vida de un taxón clave sobre la función y la estructura de los ecosistemas 
terrestres. Por consiguiente, esta información puede comenzar a abrir un 
camino hacia la formulación de predicciones más robustas, con respecto al 
llamado efecto de cascada ecológica en el paisaje del Pleistoceno del cono sur 
de América. 
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1.1. Ámbito conceptual de la investigación 
 
El presente estudio se encuentra enmarcado dentro de la disciplina de la 
Paleoecología, la cual puede considerarse como una parte de la Ecología, la 
cual está enfocada en el estudio de la abundancia y distribución de los seres 
vivos del pasado en relación con los ambientes inferidos a partir de los fósiles, 
en otras palabras, como exponen Birks y Birks (1980) “la Paleoecología es la 
Ecología del pasado".  
Aunque los objetivos de la Ecología y Paleoecología sean los mismos 
(Rull, 2010), el hecho de que los métodos utilizados en ambas sean diferentes, 
como consecuencia del los objetos que se estudian (seres vivos vs. fósiles), en 
la práctica, la Ecología y Paleoecología son dos campos de la ciencia que 
hasta muy recientemente han tenido un flujo de información limitado y sesgado. 
Sin embargo, los últimos años están suponiendo un cambio gracias al 
desarrollo de metodologías que confieren a la Paleoecología una mayor 
capacidad de contrastación y la coincidencia en la utilización de algunas 
técnicas, tales como el uso de los isótopos estables para inferir variables 
ambientales. 
En el esquema clasificatorio de Jaksic (1988), la Ecología es 
considerada una rama de la Biología, que contiene disciplinas reconocibles por 
los niveles de organización que se analizan (por ejemplo, poblaciones y 
comunidades), las que a su vez, contienen subdisciplinas que se distinguen 
entre sí por enfoques de estudios particulares históricamente reconocibles. El 
taxón y el ambiente que se seleccionan a estudiar en estas disciplinas y 
subdisciplinas, son consideradas más bien de carácter “anecdótico”, porque 
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denotan elecciones personales de los ecólogos, antes que demandas lógicas 
de organización del estudio (Jaksic y Marone, 2007). 
Como ya hemos indicado, este estudio se enmarca dentro del ámbito de 
la Paleoecología, que en su acepción comunitaria, puede considerarse como la 
perspectiva temporal a largo plazo sobre la estructura y funcionamiento de 
comunidades que ya no existen, o que han sido modificadas en mayor o menor 
medida con el paso del tiempo, según el punto de vista expuesto por Jaksic y 
Marone (2007). Según Andrews (1996) existen varios objetivos en los estudios 
de la Paleoecología: 1) documentar los cambios climáticos ocurridos en el 
pasado, 2) asociar cambios evolutivos a dichos cambios climáticos, 3) 
reconstruir las características del medio en el momento de la formación de los 
yacimientos fósiles, 4) buscar evidencias de cambios ecológicos o ambientales 
a lo largo del tiempo y 5) asociar los resultados de los análisis 
paleoambientales a los filogenéticos para relacionar los cambios evolutivos con 
los cambios ecológicos. La mayoría de estos objetivos pueden considerarse 
como relativos a la inferencia, quedando aquellos que relacionan los cambios 
ambientales o ecológicos con los cambios evolutivos dentro del ámbito de la 
paleoecología evolutiva.  
Estos objetivos han sido abordados tradicionalmente en Paleoecología 
desde dos aproximaciones que difieren tanto en la metodología como en los 
sujetos de estudio:  
1) los estudios autoecológicos, que analizan especies individuales.  




La distinción anterior, no implica una separación funcional entre estas 
escalas de organización, sino que refleja las diferencias en las metodologías 
que se han aplicado.  
El ámbito específico de esta investigación, se enmarca dentro de los 
estudios autoecológicos que se caracterizan por analizar especies o 
poblaciones individuales. En el ámbito de la Paleoecología, los estudios 
autoecológicos tienen por objeto principal inferir la dieta y el hábitat de los 
organismos fósiles.  
Como la inferencia paleoecológica se basa en mayor o menor medida en 
el actualismo, partiendo de este principio, la literatura ha planteado dos 
metodologías generales para inferir el modo de vida de las especies del 
pasado:  
1) Análisis taxonómicos: consiste en asumir que el modo de vida de las 
especies extintas era similar al de las especies actuales más estrechamente 
emparentadas con ellas, y por tanto, se efectúa una transferencia de la 
información desde los taxones actuales a los extintos (Dood y Stanton, 1981).  
2) Los estudios morfofuncionales: se fundamentan igualmente en los principios 
de la evolución, concretamente en el denominado "Factor Funcional" de la 
morfología (Seilacher, 1970), según el cual la morfología de los seres vivos si 
es adaptativa, debe ser funcional; las estructuras anatómicas muestran un 
diseño adaptado/adecuado a la función que desempeñan. La comprensión de 
este factor es útil en Paleoecología para realizar inferencias autoecológicas de 
organismos extintos. Este tipo de estudios también son denominados estudios 
ecomorfológicos, aunque otras corrientes mantienen que estos últimos sólo 
estudian la correlación entre morfología y ecología dejando de lado el análisis 
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de las causas detrás de dicha correlación. Los estudios morfofuncionales 
pueden incluirse dentro de lo que algunos autores (por ejemplo Andrews, 1996) 
denominan bajo el término más amplio de estudios funcionales, que abarcan 
también las inferencias realizadas a partir de los efectos que las actividades 
realizadas por los organismos dejan sobre sus restos (por ejemplo, análisis de 
microdesgaste dental) o los efectos de la ecología de los organismos sobre su 
composición química de sus tejidos (por ejemplo, análisis de isótopos 
estables).   
 
1.2. Tipos de análisis para inferir la autoecología de los gonfoterios 
  
Los análisis utilizados en este estudio fueron los análisis de isotópos 
estables, el análisis del microdesgaste dental y el análisis de los microfósiles 
procedentes del cálculo dental. Estos indicadores ambientales y climáticos 
(proxies) son considerados métodos independientes de la taxonomía (taxon-
free methods of palaeoecology) (Andrews y Hixson, 2014).  
En los últimos 50 años la Paleoecología ha visto un aumento de trabajos 
científicos dedicados a este campo de la ciencia acompañado de una 
diversificación de procedimientos, métodos de análisis y enfoques. En los 
enfoques más modernos de los últimos 50 años, ha tenido lugar una tendencia 
a reducir los análisis centrados en taxones específicos en favor de las 
metodologías que proporcionan una relativa independencia de la taxonomía 
(Andrews y Hixson, 2014). Esto se debe a que los fósiles que encontramos en 
los yacimientos corresponden en su mayoría a especies extintas, cuya ecología 
debe deducirse partiendo de una serie de supuestos basados en principios 
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actualísticos, poseen información ecológica incierta, proporcionando con ello 
una base incierta y difícilmente contrastable para la reconstrucción de hábitats 
pasados. En otras palabras, la extensión de los rasgos ecológicos de las 
especies actuales, a sus taxones fósiles más próximos, puede ser arriesgada y 
comprometer la fiabilidad de las interpretaciones.  
La vinculación de unos rasgos ecológicos específicos a un fósil por su 
simple asignación a un grupo taxonómico concreto, puede mejorarse si se 
integra en un contexto que considere otros aspectos relevantes tales como la 
riqueza de especies en la comunidad a la que pertenece, la morfología 
funcional, (la base de la ecomorfología), ecología comunitaria y ecomorfología 
comunitaria (Andrews y Hixson, 2014).  
Así, atendiendo a esto último, 1) la riqueza de especies se refiere a la 
existencia de patrones de diversidad en los hábitats y en el tiempo. Este es un 
fenómeno interesante, ya que sugiere límites finitos para la variación de los 
mamíferos en un área (Wolff, 1975). Por ejemplo, la riqueza de especies 
estaría restringida respecto a un área como consecuencia de sus adaptaciones 
a un clima determinado.  
2) La ecomorfología de los mamíferos examina la morfología funcional de los 
animales en una fauna fósil en relación con el medio ambiente. Al comparar el 
patrón de morfologías presentes en una fauna, respecto a los patrones 
observados en especies recientes y de hábitats conocidos, se realizan 
inferencias sobre la gama de las probables adaptaciones presentes en los 
fósiles. La base teórica de estas inferencias, se deriva de la observación de 
que las especies de mamíferos que ocupan hábitats similares en todo el mundo 
tienden a mostrar adaptaciones paralelas o convergentes.  
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En este sentido, los análisis cuantitativos del desgaste de los dientes 
también han demostrado ser valioso como método ecomorfológico para 
reconstruir dietas en mamíferos fósiles. Los pioneros en este enfoque 
establecieron las grandes diferencias ecológicas existentes entre los 
ramoneadores (browsers) y los pastadores (grazers), pero gracias a los 
avances en las metodologías utilizadas en este campo, los métodos cada vez 
más refinados permiten hoy en día matizar dentro de estos dos grandes grupos 
haciendo posible una mayor diferenciación de distinciones dietarias. Por 
ejemplo, se han utilizado patrones de desgaste para estimar la dieta, 
particularmente el gradiente de desgaste o la diferencia de grados de desgaste 
entre los molares anteriores y posteriores. Sin embargo, los avances más 
relevantes han sido en el análisis de mesodesgaste y microdesgaste (Fortelius 
y Solounias, 2000). El primero evalúa las alturas y formas de las cúspides y los 
grados por los cuales se elevan sobre los valles entre ellos; y el microdesgaste 
evalúa el tamaño y la profundidad de las estrías (scratches) y depresiones o 
rasgos redondeados (pits) microscópicos que pueden ser detectados en la 
superficie del esmalte. Los dos métodos de análisis se complementan entre sí, 
ya que mientras que el primero proporciona señales en la dieta a largo plazo (a 
lo largo de la vida del individuo), y el último, proporciona información de la dieta 
respecto a los días o semanas antes de la muerte del individuo (Teaford, 
1988). 
3) La Ecología de las Comunidades: las comunidades de mamíferos se 
describen y analizan no por su contenido taxonómico sino por sus niveles de 
diversidad dentro de cada de una de sus categorías ecológicas. Hay tres 
aspectos de las poblaciones de mamíferos que pueden identificarse en los 
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mamíferos fósiles y que se relacionan con su nicho ecológico: su tamaño 
corporal, el espacio que ocupan y su nivel trófico. Así, para cualquier especie 
de mamífero, la combinación de estas tres fuentes de información contribuye a 
inferir el nicho ecológico que ocupa y al cual puede estar adaptado. La 
combinación de estos datos para todos los mamíferos, en una comunidad de 
mamíferos fósiles se puede tomar para indicar el rango de nichos ecológicos 
ocupados por esa comunidad, y por tanto, definir la diversidad ecológica de la 
comunidad. 
4) La Ecología Ecomorfológica: con el fin de hacer comparaciones dentro y 
entre los hábitats, las adaptaciones ecológicas mostradas por los análisis 
ecomorfológicos se analizan mejor a nivel de la comunidad. Para que esto 
suceda, sin embargo, es necesario mostrar que el mismo conjunto de medidas 
se puede aplicar tanto en diferentes grupos taxonómicos como en asociaciones 
modernas y fósiles. Una consecuencia de combinar muchos taxones 
filogenéticamente distintos, es que limita el número de variables relacionadas 
con el nicho, a aquellas que son consistentes con las morfologías de todas las 
especies utilizadas en el análisis. Por ejemplo, si bien el elemento postcraneal 
es similar y se adapta de forma parecida a las presiones de uso del espacio, la 
morfología cráneo-dental no lo hace. Es difícil idear ecomorfologías dentales 
que proporcionen información que sea más informativa que las utilizadas en 
grupos taxonómicos para la reconstrucción del hábitat (la excepción a esto son 
los datos de isótopos estables). Esto se debe a que se puede encontrar una 
gran variedad de tipos de alimentos en hábitats superpuestos o incluso 
diferentes.  
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La conclusión general debe ser que ningún método de análisis 
paleoecológico está totalmente libre de la taxonomía. La única evidencia 
directa sobre la ecología de cualquier animal extinguido independientemente 
de su taxonomía, podría ser, tal vez, la señal isotópica conservada en sus 
dientes, aunque ésta se limita a lo que estaba comiendo durante el tiempo de 
formación de sus dientes (Andrews y Hixson, 2014). El microdesgaste dental 
podría mostrar un patrón masticatorio típico de un movimiento mandibular de 
un taxón particular, aunque claramente la evidencia del microdesgaste hoy en 
día es mostrarnos patrones de dietas no previstas por la función (teórica) 
morfológica.   
Para ello, para poder comprender mejor la ecología y la evolución de los 
mamíferos, los proxies utilizados también deben adquirir una cierta 
independencia de la forma, o al menos desarrollar métodos en los que las 
interpretaciones no se basen en ella y puedan contrastarse con las 
interpretaciones derivadas del estudio de la forma. Esto es particularmente 
importante para las especies extintas que poseen una morfología dental que no 
siempre tienen un análogo moderno.   
 
1.3. Temporalidad de los indicadores ambientales (proxies) 
 
Los paleontólogos, al no tener registros instrumentales del pasado, han 
tenido que utilizar indicadores naturales, llamados proxies, para inferir cómo 
fueron las condiciones climáticas en el pasado y los procesos de cambio de las 
mismas. Esto se ha fundamentado porque los proxies pueden interpretar el 
pasado sin depender del registro instrumental (Sánchez-Rojas et al., 2011).  
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Los proxies pueden ser de naturaleza química, física o biológica y deben 
de cumplir con dos características principales. Primero, un proxy debe ser 
sensible a los cambios que se dan en el ambiente en el que se desarrolla, y 
segundo, también debe conservarse a través del tiempo de manera inalterada 
(Bradley, 2015).   
En consecuencia, respecto a este estudio, para inferir las dietas y 
hábitats naturales, tanto los neontólogos como los paleontólogos han 
desarrollado una serie de proxies que dependen de ciertos análisis, como por 
ejemplo, del análisis del comportamiento, el análisis de los microfósiles del 
cálculo dental, el análisis del microdesgaste dental, los análisis de los isótopos 
estables, el contenido intestinal, la morfometría esquelética entre otros (Fig. 1).  
Sin embargo, cuando se ha intentado integrar cada uno estos proxies en 
un estudio particular, se ha observado que cada uno de ellos pueden indicar un 
resultado diferente, por consiguiente, la interpretación global del estudio en 
cuestión, no siempre contará con la unanimidad interpretativa de cada uno de 
los proxies. Por ejemplo, puede darse el escenario en el cual tres proxies 
podrían soportar tres reconstrucciones diferentes de la dieta y hábitat (Davis y 
Pineda-Munoz, 2016). Esa situación puede deberse a que diferentes proxies, 
pueden registrar la dieta en un amplio rango de escalas temporales (Fig. 1), por 
ejemplo, el contenido estomacal puede promediar hasta una semana el 
alimento ingerido (Kararli, 1995), mientras que los tejidos como el pelo, pueden 
registrar una señal isotópica de la dieta a medida que van creciendo, de esta 
manera, podrían representar años o incluso décadas de la dieta de un 
mamífero (West et al., 2006).  
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Debido a que la dieta puede cambiar significativamente sobre la escala 
ontogenética (Kurle y Worthy, 2002), ecológica (Munro et al., 2006) y en 
escalas de tiempo evolutivas (Rivals y Semprebon, 2011; Rivals et al., 2012; 
Cerling et al., 2015), las reconstrucciones de la dieta también pueden cambiar 
según el así llamado “grano temporal y las medidas de extensión” (Martínez del 
Río, et al., 2009). Aunque las diferentes escalas temporales de proxies y la 
variabilidad de la dieta son ampliamente reconocidas, no considerarlas 
explícitamente pueden llevar a incongruencias percibidas en la dieta e 
inferencias cuestionables respecto a cualquier aspecto relacionado, tales como 
las reconstrucciones de paleohábitats o aspectos involucrados en la teoría del 




Debido a que el esmalte no sufre un proceso de remodelación una vez 
formado, su composición isotópica puede reflejar la información dietaria y 
climática, proveniente únicamente de aquel tiempo que ha transcurrido durante 
la formación el diente (Clementz et al., 2009).  
El bioapatito del esmalte almacena un registro cronológico de los 
cambios isotópicos durante el tiempo de crecimiento del diente, que puede 
abarcar varios meses a unos pocos años. Esta propiedad se ha utilizado en 
muchos estudios en los que los patrones de variación de carbono intra-diente y 
las composiciones isotópicas de oxígeno en el esmalte, han sido interpretadas 
como un reflejo de la variación en el clima y la composición de la dieta durante 
el tiempo de formación del diente respectivo (Balasse, 2002).  
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A escala individual, estas resoluciones han abierto la puerta a muchas 
aplicaciones interesantes, por ejemplo, es posible hacer un seguimiento de la 
variación anual de las condiciones climáticas y la contribución estacional de las 
plantas C3 y C4 en ambientes naturales (Sharp y Cerling, 1998); la estimación 
de la tasa de crecimiento del esmalte (Fricke y O'Neil, 1996); la estación de 
nacimiento y la causa de muerte de animales domésticos o salvajes (Bryant et 





El colágeno tiene una tasa de renovación (o reemplazo) muy lenta y 
tiene una vida media extremadamente larga en los huesos. De esta manera, 
podríamos esperar que los valores del colágeno óseo puedan integrar la 
composición isotópica de la dieta durante un período de tiempo mucho más 
largo que otros tejidos (Tieszen et al., 1983). Sin embargo, el período durante 
el cual las concentraciones isotópicas del tejido óseo reflejarán la señal 
isotópica de una dieta en particular, dependerá, en parte, de la tasa de 
reemplazo isotópica en ese tejido.  
Los tejidos con un reemplazo isotópico rápido pueden reflejar una dieta 
reciente, mientras que aquellos con una rotación o renovación lenta reflejarán 
promedios en la dieta a largo plazo. La elección del tipo de tejido para el 
análisis isotópico dependerá de la pregunta ecológica de interés (Hobson y 
Clark, 1992). Por ejemplo, los análisis de isótopos estables realizados en el 
colágeno a partir de muestras de dentina, registrarán principalmente etapas 
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tempranas de la vida de un mamífero, en el momento que tiene lugar la 
mineralización de los dientes (en el caso de los proboscídeos, la señal puede 
indicar años), mientras que los análisis de isótopos estables realizados en el 
colágeno a partir del hueso reflejarán el promedio de vida de un animal.  
 
1.3.3. Análisis del microdesgaste dental y análisis de los microfósiles desde el 
cálculo dental 
 
El análisis del microdesgaste dental examina el desgaste microscópico 
registrado en el esmalte dental, presumiblemente a través de las últimas 
comidas consumidas por los mamíferos justo antes de la muerte (Grine, 1986). 
Por consiguiente, la remodelación de la señal del microdesgaste es más rápida 
que la señal interpretada por el análisis de mesodesgaste, el cual consiste en 
el examen de la morfología de la cúspide de los dientes (herramienta para 
inferir la abrasión relativa de la dieta versus la atrición). Esta diferencia, indica 
que el análisis del microdesgaste dental puede ser sensible a las variaciones 
estacionales, locales e individuales en la dieta y permite que los cambios en el 
comportamiento de la dieta sean interpretados antes de que se puedan 
observar cambios en la morfología cráneo-dental. Simultáneamente, también 
proporciona información dietaría más específica sobre los posibles alimentos 
consumidos en comparación con los análisis morfológicos que estos puedan 
proporcionar (Semprebon et al., 2016).  
Los análisis de los microfósiles desde el cálculo dental, estudian las 
partículas que pueden quedar adheridas a las superficies de los dientes 
durante la masticación, tales como los fitolitos, granos de almidón, fibras y 
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diatoméas. Estos pueden proporcionar un registro dietario muy extenso de un 
animal (mínimo los últimos seis meses de la vida del animal) (Gobetz y 
Bozarth, 2001). 
En consecuencia, la escala temporal de extensión que se utiliza en este 
estudio, es el llamado “extensión del organismo”; es decir, corresponde al 
período de tiempo, dentro de la vida de un individuo, en el cual es posible 
registrar la información de la dieta (Davis y Munoz-Pineda, 2016). Así, nuestro 
estudio representa diferentes escalas temporales; a partir de las primeras 
etapas de la vida de un animal (por ejemplo, el análisis en el bioapatito), el 
registro del promedio de larga duración (varios años) (por ejemplo, el análisis 
del colágeno óseo) hasta semanas antes de la muerte del animal (por ejemplo, 
el análisis del microdesgaste dental). La ventaja, es posible interpretar la dieta 




















Figura 1. Las diferentes escalas temporales sobre las cuales los proxies registran la dieta. (A) 
La resolución de un proxy viene dada por su grano temporal. La extensión del proxy es el rango 
de tiempo durante el cual se puede utilizar un proxy. Los proxies marcados por el extremo 
puntiagudo, poseen rangos que se extienden más allá de los límites del gráfico. Los extremos 
de doble punta indican que los proxies pueden utilizarse en casos excepcionales en el registro 
fósil. (B) Se observa la dieta percibida por el elefante africano (Loxodonta africana), la cual 
depende del lapso de tiempo durante el cual se mide. El área con sombra azul representa los 
límites dietarios de los elefantes a diferentes escalas, estimadas a partir de la evidencia 
observacional y el registro fósil. Las líneas grises muestran las dietas reales a diferentes 
escalas, calculadas a partir de un registro isotópico observado en un estudio de 6 años (ver 
Cerling et al., 2009). Cuatro líneas se resaltan en color para mostrar cómo cambia la dieta 
percibida a medida que se promedia durante períodos de tiempo más largos (Modificado de 
Davis y Munoz-Pineda, 2016).  
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1.4. Formación de los dientes en los elefantes 
 
Los mamuts, tal como los elefantes modernos, normalmente tenían seis 
dientes molariformes en cada cuadrante de su boca durante toda la vida, o 24 
dientes en total (Laws, 1966). A diferencia de los dientes de muchos 
mamíferos, que se reemplazan desde abajo, los dientes de los elefantes 
crecen sucesivamente hacia adelante desde la parte posterior de la mandíbula 
(Shoshani, 1996). A medida que un diente anterior se desgasta, un nuevo 
diente entra por detrás para reemplazarlo, y el remanente del diente anterior 
eventualmente se cae (Laws, 1966).  
Los proboscídeos nunca usan más de dos dientes simultáneamente en 
cada cuadrante de la mandíbula (Laws, 1966). Evolutivamente, los primeros 
tres dientes son premolares deciduos (Shoshani, 1996), dp2, dp3 y dp4, y los 
últimos tres dientes son molares, M1, M2 y M3. Sin embargo, Laws (1966) 
señala que en los elefantes, todos los dientes son técnicamente deciduos (es 
decir, se caen), y por consiguiente, sugiere referirse a ellos simplemente como 
M1 a M6. En este estudio seguiremos a Shoshani (1996).  
El momento y la tasa de reemplazo del diente son esencialmente iguales 
para los elefantes africanos y asiáticos (Shoshani, 1996), y una progresión 
similar ocurrió en los mamuts (Haynes, 1991). En Laws (1966) y Haynes (1991) 
resumieron la cronología de los dientes del elefante africano, centrándose en la 
erupción y el grado de desgaste, que se puede utilizar para estimar la edad del 
animal. Sin embargo, ninguno de los investigadores se refirió específicamente 
a la edad a la que se formaron los dientes, que es la información crucial 
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necesaria para interpretar las composiciones isotópicas y los contenidos de los 
oligoelementos (por ejemplo, cobre, zinc, hierro etc.).  
Los grandes dientes del elefante crecen durante un período de años o 
décadas, y algunas partes de un diente pueden desgastarse mientras otras 
partes aún se están desarrollando. Además, diferentes tejidos se desarrollan 
en diferentes momentos. Para todos los dientes, excepto el dp2, las placas se 
forman en secuencia de anterior a posterior (Maschenko, 2002). El primer tejido 
formado es la corona dentinaria de la placa más anterior, seguida del esmalte 
que la cubre. Luego, el cemento llena los huecos entre las placas. El cemento 
continúa formándose mientras el diente está desgastado (Maschenko, 2002). 
La formación de la raíz comienza después de que todas las laminillas de la 
corona están presentes, pero antes de que el cemento de la corona esté 
completamente formado, y continúa formándose durante algún tiempo después 
de que se completa la formación de la corona (Maschenko, 2002).  
Se necesita más investigación sobre el crecimiento y la maduración del 
esmalte, la dentina y el cemento de los dientes de los proboscídeos, para 
determinar con precisión el momento de la formación de éstos, y 
posteriormente, la construcción y la aplicabilidad de un “modelo de elefante” 
para comprender mejor los molares fósiles de los proboscídeos (Metcalfe, 
2011). Sin embargo, las figuras y descripciones proporcionadas por Laws 
(1966), pueden utilizarse para definir un rango de edad, amplio, sobre el que se 
forma cada corona del diente. Se puede estimar el período de crecimiento de 
las coronas dentales del elefante al observar la etapa (o fecha) en la cual 
comienza la formación de cada diente (Fig. 2), la etapa en la cual las lamelas 
son visibles (lo que indica que la formación del esmalte está en desarrollo), y la 
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etapa en la que se alcanza el tamaño completo (número máximo de láminas 
representadas en las ilustraciones, incluidas las que no están desgastadas) 
(Fig. 2). Las edades se expresan como Años del Elefante Africano (AEA), 
según la calibración de Laws (1966) del estadio de los dientes a la edad real, y 
solo se aproximan a las “edades reales” de los dientes de los mamuts en los 
estadios sucesivos. 
Existe evidencia que sugiere que la erupción y el desgaste de los 
dientes del mamut lanudo ocurrieron antes que los de Elephas maximus 
moderno (Maschenko, 2002), y presumiblemente también en Loxodonta 
africana. De hecho, las fotografías en Maschenko (2002) sugieren que la 
formación de las coronas del dp3 en los mamuts lanudos comienzan mucho 
antes del primer mes de edad, y puede haber sido completada hacia los 10-11 
meses de vida, mientras que la corona del dp4 se formó casi en su totalidad 
después del nacimiento, y probablemente se completó antes de los 2 años de 
edad. Sin embargo, las fotografías de Maschenko no demuestran de manera 
concluyente si se ha depositado o no todo el espesor del esmalte, o si la 





Figura 2. Momento de la formación y el desgaste de los dientes en los elefantes africanos 
modernos (Loxodonta africana), basado en Laws (1966). La nomenclatura de los dientes es 
como se describe en el texto. El tamaño completo alcanzado, se determinó contando el número 
de lamelas representadas en las figuras presentadas en Laws (1966). Los números romanos 
son los estadios definidos por Laws (1966). Las edades verdaderas en Años del Elefante 




1.5. Problema del estudio 
 
Una de las máximas aspiraciones de los paleoecólogos es comprender 
la dinámica de las comunidades del pasado; es decir, estudiar las 
consecuencias de las interacciones entre las diversas especies y su relación 
con un hábitat determinado. Sin embargo, este tipo de estudios escasean en la 
literatura. Básicamente, porque la autoecología de muchas especies de 
mamíferos que conforman la comunidad son prácticamente desconocidos.  
En el contexto del registro fósil de Chile, los estudios paleoecológicos de 
mamíferos fósiles del Pleistoceno Superior son extremadamente escasos. 
Quizás, el único estudio que podría catalogarse como estrictamente 
paleoecológico, es aquel desarrollado respecto al gremio carnívoro y 
herbívoros fósiles en la Patagonia Austral de Chile (51º–53ºS) (Prevosti y 
Martin, 2013).  
La carencia de estudios en Chile está relacionada principalmente por 
dos factores: primero, la ausencia de diversidad de especies fósiles, y 
segundo, la ausencia de marcos cronológicos respecto a los pocos yacimientos 
que existen. Por consiguiente, de acuerdo al estado del arte actual del registro 
de mamíferos fósiles de Chile, – al menos entre los 31º y 42ºS –  este no reúne 
las condiciones metodológicas para realizar un estudio de Paleoecología de 
Comunidades o Sinecología. Sin embargo, este escenario no limita o no debe 
limitar (sobre todo en Paleontología), que se realicen estudios autoecológicos, 
y que a partir de estos estudios, se puedan desprender hipótesis e inferencias 
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sobre las relaciones ecológicas entre las especies, y su posterior relación con 
el ambiente.      
La pregunta más general y obvia, es cómo eran las relaciones tróficas, el 
ambiente y el clima durante el Pleistoceno Superior de Chile. De esta manera, 
debido a la baja diversidad de especies, y según los criterios utilizados en esta 
tesis, el único mamífero terrestre extinto que potencialmente podría acercarnos 
a responder este tipo de preguntas, son los gonfoterios. Por esta razón, en esta 
tesis doctoral se ha decidido estudiar su autoecología.  
 
1.6. Justificación de la importancia del estudio de los gonfoterios 
 
En esta investigación se han seleccionado a los gonfoterios como objeto 
de estudio en base a una serie de criterios:   
1) En primer lugar, el registro fósil más abundante de mamíferos en Chile 
corresponde a los gonfoterios. Específicamente, los molares fósiles.  
2) En segundo lugar, los gonfoterios corresponden a uno de los mamíferos más 
estudiados desde el punto de vista ecológico en el Pleistoceno de América del 
Sur (por ejemplo, Sánchez et al., 2004; Asevedo et al., 2012; Domingo et al., 
2012; González-Guarda et al., 2017), lo cual permite tener un nutrido marco de 
antecedentes ecológicos, así, se puede realizar comparaciones más robustas 
con la información extraída en este estudio.  
3) En tercer lugar, desde el punto de vista del comportamiento de la dieta, los 
investigadores han consensuado que los gonfoterios son generalistas y 
oportunistas (Pérez-Crespo et al., 2016). Por consiguiente, la composición 
dietaria registrada en estos proboscídeos, debería reflejar las condiciones 
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ambientales locales en las cuales ellos estaban viviendo, y no tanto su dieta 
adaptativa óptima (Rivals et al., 2015; Zhang et al., 2017).  
4) En cuarto lugar, los proboscídeos son denominados modeladores ecológicos 
(Barnosky et al., 2016), por tanto, constituyen un factor clave para 
considerarlos en una interpretación ambiental, debido a que los 
megaherbívoros alcanzan poblaciones con alta biomasa capaces de alterar la 
vegetación a gran escala (Malhi et al., 2016).  
5) En quinto lugar, los proboscídeos son considerados bebedores obligados 
(Kohn et al., 1996); es decir, necesitan beber constantemente para mantener el 
buen funcionamiento del proceso osmorregulador. De esta manera, el 
bioapatito, especialmente desde el esmalte dental, es potencialmente un buen 
indicador de los valores de la δ18Oaguameteórica de las aguas meteóricas locales 
(Kovács et al., 2015). Adicionalmente, con aquellos valores, indirectamente se 
puede interpretar el régimen climático y deducir la vegetación adaptada a ese 
tipo de clima.  
6) Todo lo anterior se refuerza con la relevancia de estudiar la autoecología de 
los gonfoterios provenientes desde el territorio chileno, ya que, respecto a la 
interpretación paleoambiental del Pleistoceno Superior, Chile constituye una de 
las áreas más estudiadas de América del Sur (Moreno et al., 2015), lo cual 
ofrece una oportunidad única para comparar los resultados de esta 
investigación respecto a la interpretación de otros proxies (por ejemplo, polen, 
alquenones y glaciares) que han ayudado a reconstruir el paisaje del 
Pleistoceno chileno. 
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En definitiva, debido a la escasez de los estudios acerca de los 
mamíferos terrestres fósiles de Chile, el análisis de los gonfoterios constituye 
un excelente indicador paleoambiental y paleoclimático. 
 
1.7. Interrogantes y objetivos de la investigación 
 
 Las preguntas principales de este estudio y su objetivo respectivo fueron las 
siguientes:  
1) ¿Qué concordancia existe entre la señal dietaria que proporciona cada uno 
de los proxies utilizados, y las posteriores interpretaciones ambientales que se 
derivan del registro dietario?  
  El objetivo propuesto fue la interpretación de la dieta. Es decir, distinguir 
entre el consumo de vegetación arbórea (por ejemplo, árboles y arbustos), no 
arbórea (hierbas y pastos) y/o mixta (consumo equilibrado entre vegetación 
arbórea y hierbas).   
 
2) ¿Qué concordancia existe entre las interpretaciones procedentes de los 
proxies utilizados en este estudio y aquellos utilizados en estudios previos (por 
ejemplo, polen, alquenones y glaciares)? 
 El objetivo propuesto fue la interpretación del ambiente. Es decir, distinguir 
si el ambiente, desde el punto de vista vegetacional, si los alrededores donde 
vivieron los gonfoterios fue más forestado o más abierto; y desde el punto de 
vista climático, si el clima fue más o menos cálido, frío, árido y húmedo.      
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 De estas preguntas principales, secundariamente se han derivado las 
siguientes preguntas: 
 
1) ¿Qué implicancias paleoclimáticas y paleoambientales poseen los datos 
presentados en esta investigación?  
 
2) ¿Existe alguna relación entre los valores isotópicos de los gonfoterios y otros 
herbívoros fósiles de Chile?  
 
3) ¿Qué relación isotópica existe entre la interpretación ambiental/climática y 
de la dieta obtenida a partir de los materiales fósiles, y los datos isotópicos de 
la fauna y vegetación actual de Chile? 
 
4) ¿Existe una diferencia significativa entre la autoecología de los gonfoterios 
de Chile y aquellos que habitaron otras localidades de América del Sur?      
 
 Cada una de estas preguntas se han tratado de responder utilizando ciertas 
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2.1. La evolución de los gonfoterios 
 
 La historia evolutiva de los proboscídeos señala que la familia 
Gomphotheriidae, es la que posee el mayor número de taxones, así como de 
registros en una gran extensión geográfica y estratigráfica (Shoshani, 1998).  
 El grupo tuvo una gran radiación durante el Mioceno temprano (hace 20 
millones de años), desde el este de África y Eurasia. Esta radiación es 
considerada la segunda más grande del orden Proboscidea.  
 En los gonfoterios (nombre común para los miembros de la familia 
Gomphotheriidae), tuvieron como principal novedad evolutiva, el desarrollo de 
molares de gran tamaño, así como el aumento en el número de los lofos/lófidos 
en los molares bunodontos o zigodontos (por ejemplo, Sanders et al., 2010). 
Además, sumaron el cemento y los cónulos, en las zonas cercanas a la línea 
media de los molares (Sanders et al., 2010).  
 Uno de los rasgos distintivos del grupo, es que al desgastarse la superficie 
oclusal (principalmente los lofos/lófidos y cónulos) producto de la masticación, 
se forma una figura parecida a un trébol (Lambert y Shoshani, 1998) (Fig. 3). 
Respecto a las defensas, estas aumentaron de tamaño en el tiempo geológico 
y se diferenciaron en cada taxón al momento de las diversificaciones 
filogenéticas (Shoshani y Tassy, 1996, Sanders et al., 2010). En los grupos con 
defensas en la mandíbula, presentes en los gonfoterios basales (por ejemplo, 
Gomphotherium angustidens), al ser observadas en un corte transversal 
(Lambert y Shoshani, 1998), se detectaron que estas son redondeadas u 
ovaladas.  
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 Otro rasgo distintivo, es que la fosa nasal se ensanchó en comparación a 














Figura 3. Rasgos anatómicos de los gonfoterios de América del Sur. A. En Notiomastodon 
platensis las defensas pueden o no presentar banda de esmalte; B. En Cuvieronius hyodon las 
defensas se curvan en espiral y hay presencia de banda de esmalte en ellas; C. Esquema de 
un m2 (molar inferior izquierdo). En amarillo, figuras en forma de trébol (desgaste de lófidos y 
cónulos). Pr: pretito, Po: postrito; D. La corona y raíz de m2 (en vista labial) (Modificado de 
Recabarren, 2016).  
 
 Los gonfoterios persistieron en África hasta el Plioceno - Pleistoceno, hace 
2.5 millones de años, y los últimos registros en Eurasia datan hasta el Mioceno 
tardío, aproximadamente hace 7 millones de años (Shoshani y Tassy, 1996).  
 Para alcanzar América del Norte, probablemente los gonfoterios usaron el 
corredor formado por el puente de Bering. En esa zona de América, las edades 
de los fósiles de gonfoterio fluctúan desde el Mioceno Tardío, 
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aproximadamente hace 13 millones de años, hasta el Pleistoceno – Holoceno 
11 mil años atrás (Shoshani y Tassy, 1996). Desde aquí, se dispersaron hacia 
América del Sur, llegando hasta las zonas más australes del continente. 
 La llegada de los proboscídeos a América del Sur, se produjo debido a que, 
(aproximadamente hace 3 millones de años atrás, en el Plioceno Medio) se 
conectaron la zona norte y sur del continente Americano en el Istmo de 
Panamá (Leigh et al., 2014). Este proceso es conocido como el Gran 
Intercambio Biótico Americano (GIBA) (Leigh et al., 2014). De las tres familias 
de proboscídeos conocidos en América del Norte; Elephantidae (mamut), 
Mammutidae (mastodonte americano) y Gomphotheriidae (gonfoterio), solo 
esta última posee registros en América del Sur (Mothé et al., 2017).  
 
2.2. Morfología general 
 
 Los gonfoterios de América del Sur, se caracterizan por ser dibelodontos, 
esto quiere decir que solo poseen en la edad adulta defensas superiores 
(Hoffstetter, 1952). Estas tienen una longitud cercana al metro en algunos 
casos y se presentan casi rectas, con curva o con torsión leve a pronunciada. 
Las defensas pueden presentar una línea de esmalte en adultos o solo hasta 
juveniles. Son brevirostros, lo cual significa que la sínfisis mandibular es corta y 
curvada hacia abajo.  
 La erupción molar ocurre en la dirección horizontal, desde la parte posterior 
hasta la parte frontal de la mandíbula. En general, solo uno o dos molares 
están en uso en cada mitad de la mandíbula al mismo tiempo. El molar se 
desgasta severamente durante el período de uso y, a medida que se forma un 
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nuevo molar, gradualmente se mueve hacia adelante y reemplaza al molar 
desgastado en uso (Mothé et al., 2010). Cada molar posterior tiende a ser más 
grande y tener una superficie de la corona más compleja que el diente anterior 
(Mothé et al., 2010). Sus molares intermedios (Dp4/dp4, M1/m1 y M2/m2) son 
trilofodontos, tres lofos/lófidos sucesivos. Los molares son braquiodontos, 
bunodontos o subhipsodontos y presentan una pequeña curvatura interna o 
externa en los lofos/lófidos terminales (Alberdi et al., 2002, Hoffstetter, 1952; 
Lambert y Shoshani, 1998). Los M3/m3 (Fig. 4 y Fig. 5) tienen cuatro 
lofos/lófidos sucesivos, llegando a tener hasta seis, seguido de un 
talón/talónido robusto (Lambert y Shoshani, 1998, Alberdi et al., 2002). Su 











Figura 4. Diagrama de un diente izquierdo M3 de Stegomastodon waringi con las medidas de 
las regiones (vista oclusal). A) Ancho mayor de la depresión de la cúspide del metalófido 
lingual. B) Ancho mayor de la depresión de la cúspide del metalófido labial. C) Ancho mayor de 
depresión de la cúspide del tritolófido lingual. D) Ancho mayor de la depresión de la cúspide del 
tritolófído labial. E) Altura mayor de la cúspide del metalófido lingual. F) Altura mayor de la 
cúspide del metalófido labial. G) Altura mayor de la cúspide del tritolófido lingual. H) Altura 













Figura 5. Fotografía de un tercer molar de gonfoterio procedente de la Isla Grande de Chiloé 
(42ºS), Chile.  
 
2.3. Los gonfoterios de América del Sur 
 
 El registro fósil de los gonfoterios está circunscrito en las épocas 
comprendidas entre el Pleistoceno medio–Holoceno temprano (781.000 y 
11.000, respectivamente).  
 Los yacimientos en los cuales han sido registrados, están principalmente en 
los márgenes oeste y este de América del Sur. Estos márgenes se ubican en 
zonas de altura, cercanas a la Cordillera de los Andes, relacionadas a clima 
templado-frío, o en zonas de altitudes más bajas, asociadas a planicies, de 
ambientes templado-cálidos (Prado et al., 2005).  
 En los últimos años, la taxonomía de los gonfoterios de América del Sur ha 
sido fuertemente discutida. Las causas son varias, entre ellas las producidas 
por las múltiples sinonimias, producto de la asignación de valor diagnóstico a 
elementos anatómicos que no revestían tal importancia (por ejemplo, los 
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molares). Esta situación dio origen a géneros y especies mal definidos. Así, 
estas dificultades provienen ya desde los orígenes de los estudios de los 
gonfoterios de América del Sur, y que se mantienen hasta la actualidad, dando 
lugar a un débil consenso respecto a la definición de algunos grupos.  
 Desde comienzos de la década de los noventa, se han hecho esfuerzos por 
sintetizar todas estas sinonimias y ordenar toda la clasificación de la familia en 
América del Sur.  
 En este sentido, una de las formas para ordenar la clasificación fue criticar 
el modelo de distribución geográfica del grupo, el cual indica que la distribución 
de los gonfoterios se dio en dos grandes zonas, en altitudes cordilleranas y en 
las llanuras (Alberdi et al., 2002). Sin embargo, en Mothe y Avilla (2015) 
argumentaron que esta hipótesis biogeográfica de "dispersión de dos rutas" 
(por ejemplo, indicada en Prado et al., 2003), y paralelamente, de acuerdo a 
estas se identificaban los proboscídeos en América del Sur, constituye un 
argumento circular: si el espécimen se registró en una llanura del sur o en el 
este de América del Sur, se reconocería como Stegomastodon (actualmente es 
Notiomastodon platensis para América del Sur); pero si fue registrado en los 
Andes, era reconocido como Cuvieronius hyodon. Por tanto, la taxonomía de 
los proboscídeos de América del Sur se basó principalmente en la distribución 
geográfica, y no en el reconocimiento de las características morfológicas 
diagnósticas. Por tanto, siguiendo las revisiones morfológicas de Mothé et al., 
(2012) y Mothe y Avilla (2015), los especímenes diagnósticos de proboscídeos 
de América del Sur revelaron un patrón de distribución geográfica diferente. 
 La especie Notiomastodon platensis está ampliamente registrada en casi 
todos los países de América del Sur (excepto Guyana, Guayana Francesa y 
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Suriname) en localidades andinas de tierras altas como en Colombia 
(Nemocon, Cundinamarca), Ecuador (Punin, Chimborazo) y Perú 
(Leclishpampa, Lima). También en varias localidades de tierras bajas en 
Argentina, Chile, Brasil, Paraguay y Uruguay (Prado et al., 2003; Mothe et al., 
2012; Mothe y Avilla, 2015).  
 La especie Cuvieronius hyodon solo se reconoció en Bolivia, Perú y 
Ecuador, también desde tierras bajas a localidades más altas. De hecho, las 
localidades en América del Sur con presencia de Cuvieronius hyodon son 
escasas, aunque los materiales del área de Tarija (Bolivia) son abundantes 
(Mothé et al., 2017). En América del Norte y Central, Cuvieronius hyodon 
también posee registros desde tierras bajas hasta las tierras altas (Arroyo-
Cabrales et al., 2007).  
 En Mothe y Avilla (2015), argumentaron que la distribución biogeográfica 
discontinua de Cuvieronius en el norte de América del Sur puede sugerir que 
este taxón estuvo ausente en esta área, o más probablemente, aquellos restos 
diagnósticos que permitan una diferenciación entre los taxones, aún no se han 
dilucidado. En consecuencia, la idea tradicional de una "altitud típica" exclusiva 
para identificar a los proboscídeos de América del Sur, ya no debería utilizarse 
(por ejemplo, Mothé et al., 2017).  
 Sin perjuicio de lo anterior, se han diferenciado anatómicamente a las 
especies Notiomastodon platensis y Cuvieronius hyodon.  
 El género Cuvieronius es endémico de América, se le conoce desde el 
Plioceno tardío y persiste en América del Norte hasta el fin del Pleistoceno, 
migrando a América del Sur durante el GIBA (Lambert y Shoshani, 1998, Leigh 
et al., 2014). Existe consenso para designar a la especie Cuvieronius hyodon 
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como una especie válida para el género Cuvieronius, y que habitó América del 
Sur. La especie se caracteriza por tener el cráneo largo y bajo, poseer 
defensas superiores, de sección subcircular con una torsión en forma de 
espiral, hacia afuera o hacia dentro (Prado et al., 2005). En las defensas se 
observa una banda de esmalte que sigue la espiral (Prado et al., 2005). En 
esta especie, los alvéolos, el lugar donde nacen las defensas superiores, se 
proyectan hacia el exterior de la línea media del cráneo (Prado et al., 2005). 
Los individuos juveniles presentan defensas en la mandíbula, las que en etapa 
adulta ya no se observan.  
 Antes de referirme a la especie Notiomastodon platensis, existe una 
problemática respecto al supuesto género Haplomastodon, definido en base a 
su única especie Haplomastodon chimborazi, caracterizado por un cráneo alto 
y con defensas curvadas, y sin banda de esmalte, el cual fue integrado al 
género Stegomastodon (Lucas y Alvarado, 2010). Sin embargo, todavía existen 
autores que defienden la válidez del género Haplomastodon (Lucas y Alvarado, 
2010). Los fósiles clasificados como H. chimborazi, están presentes en Perú, 
Brasil, Ecuador, Venezuela y Colombia (Ferretti, 2008).  
 El género Stegomastodon (en la literatura actualmente se conoce como 
Notiomastodon para América del Sur) es conocido en América del Norte desde 
el Plioceno hasta Pleistoceno temprano (Lucas et al., 2011). Dentro del género 
se han reconocido tres especies: S. primitivus, la que es considerada la más 
primitiva y cuyas características principales indican que sus defensas 
superiores son curvadas, poseen M2/m2 trilofodontos, M3/m3 pentalofodos, y 
en algunos casos un sexto lofo/lófido poco desarrollado (Lambert y Shoshani, 
1998). La especie S. mirificus, la cual es considerada la más derivada y está 
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caracterizada por defensas superiores curvadas hacia arriba, sin banda de 
esmalte en ellas, posee un M2/m2 trilofodonto, en algunos casos un cuarto 
lofo/lófidos, poco desarrollado (Lambert y Shoshani, 1998). Sus M3/m3 poseen 
seis lofos/lófidos, llegando a tener hasta siete y medio. Finalmente, S. aftoniae 
corresponde a un gonfoterio descrito en base a un M3 de siete lofos y un talón 
(Lambert y Shoshani, 1998).  
 Históricamente, en América del Sur se han descrito dos especies para el 
género Stegomastodon: las especies S. platensis y S. waringi (Alberdi et al., 
2002, Prado et al., 2005) (Fig. 6). Sus fósiles han sido datados con edades que 
van desde el Pleistoceno Medio a Superior (Alberdi et al., 2002, Prado et al., 
2005). La especie S. platensis se caracteriza por tener un cráneo corto y alto, 
con una tamaño corporal similar al de un elefante asiático actual. Sus defensas 
son largas y macizas, con una pequeña curvatura hacia arriba en algunos 
casos. Las defensas no presentan esmalte en adultos, ni torsión. Los alvéolos 
que contienen las defensas, son cercanos a la línea media del cráneo (Prado et 
al., 2005). Sus molares M2/m2 son trilofodontos y los M3/m3 son 
tetralofodontos o pentalofodontos (Prado et al., 2005). La morfología oclusal de 
los molares superior e inferior, se complica debido a la presencia o ausencia de 
cónulos y coneletes centrales (Cabrera, 1930; Prado et al., 2005). Sus fósiles 
son típicos en la Región Pampeana de Argentina, y sobre todo, frecuentes en 
las áreas de Buenos Aires, Córdoba, Santa Fe, y en la provincia de Entre Ríos. 
También se encuentran en Uruguay, Paraguay y Chile (Prado et al., 2005, 
Recabarren et al., 2014). La especie S. waringi se caracteriza por poseer un 
cráneo corto y alto, de tipo elefantoideo pero menos pronunciado que en S. 
platensis, y menos deprimido que en Cuvieronius (Alberdi et al., 2002). Las 
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defensas en los adultos son relativamente rectas o con una ligera curvatura 
hacia arriba, además de una torsión muy pequeña (Alberdi et al., 2002). 
Presentan una banda de esmalte en los individuos juveniles, la cual no se 
observa en los individuos adultos (Alberdi et al., 2002, Prado et al., 2005). Al 
igual que en S. platensis, los M2/m2 son trilofodontos. La morfología de los 
molares M3/m3 en su superficie oclusal es compleja, con una marcada 
tendencia al desplazamiento de los conos internos frente a los externos 
(Alberdi et al., 2002, Prado et al., 2005). Sus fósiles se registran en Perú, 
Ecuador, Venezuela y Brasil (Prado et al., 2005).  
 Estudios posteriores han desestimado las diagnosis que separan a las dos 
especies de Stegomastodon (Mothé et al., 2012). Esto debido a que las 
características que separan a los gonfoterios de “llanura” son mínimas y no 
deberían considerarse para diferenciar a los taxones a nivel específico. Incluso 
el género Stegomastodon ha sido puesto en duda en América del Sur (Ferretti, 
2008, Lucas y Alvarado, 2010; Mothé et al., 2012;, 2013). Una de las razones 
que se da para esto, es que no cuenta con un registro fosilífero incuestionable 
en América Central (Lucas y Alvarado, 2010). En su lugar, se incluye al género 
Notiomastodon (Mothé et al., 2012). Este género, endémico para América del 
Sur, fue descrito tomando como holotipo la especie Notiomastodon ornatus 
(Cabrera, 1930). Sus características principales serían una mandíbula con una 
sínfisis corta y sin defensas en ella. Las defensas superiores se curvan hacia 
arriba y presentan una banda de esmalte lateral. Sus molares son bunodontos, 
con los lofos/lófidos acompañados de cónulos accesorios, los cuales al 
















Figura 6. Se observan tres dibujos de gonfoterios que representan a machos adultos (Tomado 
de Simpson y Paula Couto, 1957). 1. Cuvieronius hyodon, 2. Stegomastodon platensis, 3. 
Stegomastodon waringi. (Modificado de Recabarren, 2007).  
  
 Por consiguiente, en estudios recientes se presentaría una nueva especie y 
única, la especie Notiomastodon platensis (Lucas y Alvarado, 2010). Esta 
nueva especie englobaría todas las características atribuibles al género 
Stegomastodon presente en América del Sur. Además agregaría la presencia 
de esmalte en las defensas en los individuos en estado adulto, lo que antes no 
se tomaba como atributo para los Stegomastodon (Mothé et al., 2012). 
 La edad más antigua de los gonfoterios de América del Sur también ha sido 
debatida. La especie Amahuacatherium peruvium fue presentada como el 
gonfoterio más antiguo de América del Sur (Campbell et al., 2000). Los fósiles 
de esta especie se relacionaron con sedimentos que tienen una edad Mioceno 
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tardío, alrededor de 9.5 millones de años (desde el Amazonas de Perú) 
(Campbell et al., 2000). Su descripción lo identifica como un gonfoterio 
tetrabelodon (cuatro defensas), que mantuvo sus defensas en la mandíbula 
brevirostra. Sus molares presentan en una vista oclusal, un patrón complejo 
(Campbell et al., 2000). Sin embargo, su validez taxonómica y edad fueron 
fuertemente cuestionados (Lucas et al., 2013). Algunos incluso lo relacionan al 
género Stegomastodon, aunque esto nunca ha sido puesto a prueba (Prado et 
al., 2005). Una de las razones indirectas para no aceptar esta edad, es que no 
hay registro de proboscídeos hasta el Pleistoceno Medio en América del Sur 
(Prado et al., 2005). 
 
2.4. Los gonfoterios de Chile 
  
 En Chile, la distribución geográfica de los fósiles de gonfoterio se da 
principalmente en los llanos centrales (Depresión Central), Cordillera de la 
Costa y zonas costeras (31ºS–42ºS) (Frassinetti y Alberdi, 2000).  
 Al comienzo de las investigaciones respecto a los gonfoterios de Chile, los 
análisis estadísticos realizados en molares reconocieron un solo tipo de 
proboscídeo; los gonfoterios de altura (Cuvieronius hyodon). Los cuales 
podrían haber utilizado el margen oeste del continente para arribar a Chile 
(Frassinetti y Alberdi, 2000).  
 Con el tiempo, cabe destacar que en el sitio Tagua-Tagua (34ºS) han sido 
reportadas las dos formas de gonfoterios, los gonfoterios cordilleranos y los 
gonfoterios de llanura (Frassinetti y Alberdi, 2005). Esto luego de que se 
reconstruyeran los alveolos de un premaxilar de gonfoterio.  
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 Análisis posteriores, con fósiles de las zonas comprendidas entre la Región 
de los Ríos y la Región de Los Lagos (39°39' a 42°49' S), han identificado solo 
gonfoterios de llanura, probablemente hasta Chiloé (Recabarren et al., 2014). 
En Labarca y Alberdi (2011) revisaron nuevamente los materiales chilenos, 
reconociendo sólo el género Stegomastodon en el Centro–Sur de Chile (Fig. 7). 
De acuerdo a la revisión de Mothé et al., (2012), los gonfoterios del Centro–Sur 
de Chile son asignados a Notiomastodon platensis.  



















Figura 7. Se observa el cráneo de Notiomastodon platensis procedente desde el sitio Pilauco 
(40ºS) (A) y el cráneo, molares y defensas desde el sitio El Trebal (33ºS) (B).   
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Finalmente, Mothé et al., (2017) sugieren que solo Notiomastodon platensis 

















Figura 8. Actualización de las áreas de distribución geográfica de Cuvieronius hyodon (patrón 
de líneas cruzadas) y Notiomastodon platensis (patrón de líneas paralelas) en América del Sur. 










3. SITUACIÓN GEOGRÁFICA Y GEOLÓGICA DEL 





















3.1. Situación Geográfica y localidades del área de estudio 
 
Los grandes rasgos de la biogeografía chilena (Villagrán et al., 2005) 
están determinados principalmente por:  
1) la elongación meridional del territorio (18°–56°S);  
2) su posición geográfica en el borde occidental del continente de  
América del Sur;  
3) y su posición en el borde oriental de la Cuenca Pacífica del  
Hemisferio Sur (Fig. 9).  
Varias consecuencias se derivan de esta situación. La presencia de la 
Cordillera de los Andes a lo largo de todo el territorio chileno, de una parte del 
sistema de montañas circum-Pacífico, situadas en los bordes activos de las 
placas tectónicas, extendiéndose por más de 4000 kilométros y con altitudes 
que sobrepasan los 6000 metros (Zeil, 1979). Este rasgo, provoca un severo 
efecto de sombra de lluvias en los sistemas climáticos del continente, aislando 
y singularizando la flora y vegetación del borde del océano Pacífico de América 
del Sur en comparación con los territorios existentes al oriente de la Cordillera 
de los Andes (Villagrán et al., 2005).   
Específicamente, el área estudiada en esta tesis doctoral, comprende 
desde el área de Los Vilos (31º55`S–71º30`O) (Región de Coquimbo; IV 
Región) hasta el área de Castro (42º28`S–73º45`O) (Región de los Lagos; X 







Figura 9. Situación geográfica de Chile. 
 
3.2. Situación Geológica 
 
El ciclo actual de la convergencia océano-continente comenzó en el 
periodo Jurásico después de la desintegración del supercontinente de 
Gondwana, y ha continuado desde entonces con grados variables de 
oblicuidad. En Chile, durante la evolución del orógeno andino (a partir de los 
550 Ma), es posible distinguir cinco períodos principales separados. El último 
de estos períodos, durante el Jurásico temprano-tardío hasta el presente, se 
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caracteriza por una ruptura continental y representa el ejemplo arquetípico de 
un cinturón montañoso relacionado con el intenso proceso de subducción 
















Figura 10. Situación geográfica del registro fósil de los gonfoterios analizados en este estudio. 
A. Sitios fósiles donde se han registrado los molares de gonfoterios para este estudio. B. 
Distribución de zonas llanas en el Centro y Sur de Chile. La región del forearc chileno 
comprende varias unidades morfo-tectónicas, desde baja elevación (Depresión Central) a alta 
elevación (Cordillera de la Costa y Cordillera de Los Andes). Se calculó las áreas llanas 
ubicadas en Chile central (30–43.5ºS) bajo los 2000 metros sobre el nivel del mar, utilizando un 
análisis cuantitativo de la topografía de la superficie terrestre (Zevenbergen y Thorne, (1987) 
disponible en SAGA GIS (SS2). C. Moderno gradiente latitudinal de aridez / humedad en el 
área de estudio (Casanova et al., 2013). 
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Desde el Oligoceno tardío, después de la desintegración de las placas 
de Farallón, placas de Cocos y Nazca, hace aproximadamente 27 ± 2 Ma, se 
comienzan a producir cinturones de volcanes activos, que son los 
acontecimientos tectónicos y geológicos más significativos de la evolución de 
los Andes. 
La tectónica del Cenozoico tardío en la costa del Norte de Chile refleja 
procesos relacionados con el acoplamiento sísmico entre la Placa de Nazca 
subducida y la Placa sudamericana predominante. Aunque estos procesos 
probablemente ocurren en todos los márgenes convergentes en todo el mundo, 
sólo en el norte de Chile se conserva este registro debido al clima hiperárido de 
la región (Allmendinger y González 2010).  
La Zona Volcánica Central sudamericana (ZVC, 18º–27ºS) incluye a 
Chile y alrededor de 40 centros volcánicos activos, así como alrededor de 20 
centros y / o campos menores activos y al menos 6 campos potencialmente 
activos. Una zona donde la cresta pasiva de Juan Fernández está subduciendo 
el margen continental, está presente aproximadamente entre los 27º y 33ºS, 
correspondiente a una subducción de placas planas, mientras que en las zonas 
norte y sur de este segmento asísmico, la zona de Wadati-Benioff es más 
escarpada. 
La Zona Volcánica Sur de América del Sur (ZVS, 33º–46ºS), incluye al 
menos 60 edificios volcánicos y potencialmente activos en Chile y Argentina, 
así como tres sistemas gigantes de caldera silícica y numerosos centros 
eruptivos menores. Sin embargo, la continuidad de las unidades 
morfoestruturales paralelas, se interrumpe en las regiones donde las crestas 
Juan Fernández y Chile se cruzan, causando la segmentación del orógeno. El 
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Levante de Chile es un activo centro de propagación que marca el límite entre 
la Placa de Nazca y la Placa Antártica en la llamada Triple Unión de Chile. 
Considerando los distintos rasgos tectónicos y morfo-estructurales de 
Chile, al menos cinco macrozonas a lo largo de su territorio están definidas por 
Pankhurst y Herve (2007):  
La Cordillera de la Costa, un batolito de la costa occidental (18º–42ºS) 
de rocas ígneas predominantemente paleozoicas tardías y mesozoicas, con 
cinturones emparejados de rocas metamórficas del Paleozoico que se 
extienden hacia el sur de los 34ºS, elevadas en un prisma de acreción. Es el 
remanente más antiguo y más occidental de un arco magmático formado en el 
nacimiento de los Andes modernos (195-130 Ma). Con una altura moderada, 
1000-2000 metros sobre el nivel del mar, desaparece completamente en el 
norte de Chile cerca de Arica (20ºS; límite con Perú).   
La Depresión Central (125-90 Ma) o el Valle Central Longitudinal, una 
depresión tectónica con un relleno sedimentario mesozoico a cuaternario y de 
origen volcánico, glacial y fluvial, sólo está ausente entre 27º–33ºS (zona de 
subducción de losas planas).  
La Cordillera de los Andes, es una cadena de montañas que se remonta 
al Mioceno, cuya aparición continúa hoy en día. Se subdivide en tres 
segmentos: Pre-cordillera del antebrazo (78-37 Ma) y Cordillera Occidental (de 
26 Ma a reciente) de 18º a 27ºS, Rango Altoandino en la zona de subducción 
de la losa plana y Cordillera Principal (33ºS–42ºS). Petrológicamente distinto a 
la Cordillera Costera, los Andes se componen de edad Cenozoica basáltica a 
rocas volcánicas andesíticas alcanzando desde 1500-4000 m.s.n.m en el sur 
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Figura 11. Geología del área de estudio. Los gonfoterios de Chile se han registrado en 




























4.1. Clima actual 
 
El clima en Chile es extremadamente variado, debido al abrupto relieve, 
posición geográfica y forma alargada del país. La posición geográfica 
determina la circulación atmosférica, controlada por la influencia del Océano 
Pacífico y el territorio Antártico (Fig. 12). El movimiento de las corrientes 
marinas antárticas y subantárticas (la Corriente Perú-Chile) y las masas de aire 
polar influyen en todo el territorio chileno. La topografía de Chile, controla 
fuertemente los patrones de temperatura y lluvia. La Cordillera de la Costa y los 
Andes constituyen barreras geográficas que bloquean la influencia marítima del 
Océano Pacífico en sus laderas orientales (Garreaud et al., 2009).  
La circulación atmosférica involucra principalmente el impacto del 
anticiclón del Pacífico Sur, ubicado frente a la costa chilena, normalmente entre 
20º–40ºS. La presencia de sequías prolongadas o grandes inundaciones está 
fuertemente controlada por la localización y persistencia de ese anticiclón y 
también por la corriente de El Niño (Garreaud et al., 2009).  
Entre 27º–32ºS, el clima es Semiárido, con escasas lluvias invernales 
dominadas por las fuentes frontales de invierno y que no muestran una relación 
bien definida con la elevación. Entre 32º–38ºS, el clima es Mediterráneo, y se 
caracteriza por el aumento de las precipitaciones durante la estación invernal 
(50-1000 mm año-1) y una estación seca en verano. 
Entre 38º–42ºS, el clima es templado donde las precipitaciones 
aumentan significativamente, debido a los predominantes vientos occidentales 
húmedos, la Patagonia Occidental en su conjunto experimenta una alta 
precipitación. En la latitud 40ºS, la pendiente occidental de la Cordillera de la 
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Costa puede recibir hasta 4000 mm anuales. Además, es particularmente 
propenso a sumergirse en “olas” de niebla marina. Hacia el este, la 
precipitación disminuye en la Depresión Central a 1000-2000 mm año-1, y 
aumenta de nuevo en las laderas orientadas al oeste de los Andes (Luebert y 
pliscoff, 2006).  
 
4.2. Vegetación Moderna 
 
Los tipos de vegetación moderna del área de estudio se exhiben en la 
figura 12. 
 
4.2.1. Centro–Norte de Chile 
 
La vegetación arbórea costera, es altamente dependiente de la niebla y 
la humedad. El matorral costero desértico se extiende desde los 24º–32ºS, 
generando una zona de transición desde el desierto hacia el Mediterráneo 
Central de Chile (Moreira-Muñoz, 2011). Comprende un matorral bajo y abierto, 
que a los 30ºS cambia gradualmente a matorrales xerófitos. Esta zona alberga 
dos fenómenos, el desierto en floración con solo unos pocos milímetros de 
lluvia y el bosque aislado de Fray Jorge (relicto glaciar) con elementos 
florísticos relacionados con la zona Centro–Sur en las laderas costeras 
superiores, bajo la influencia directa de las nieblas marítimas (Moreira-Muñoz, 
2011).  
Al entrar en la zona mediterránea, la vegetación cambia a un matorral 
esclerófilo alto. En las laderas favorables orientadas hacia el sur, este matorral 
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muestra las características de ambiente forestado, con árboles que alcanzan 
los 20-25 metros de altura. En los lugares más húmedos, aparece un bosque 
más higrófilo. Por el contrario, las áreas más expuestas y bajas contienen una 
sabana arbolada compuesta principalmente de Acacia caven y Prosopis 
chilensis. Las laderas orientadas hacia el norte muestran una rica variedad de 
especies anuales y bromelias, junto con el cactus Trichocereus chiloensis 
(Luebert y Pliscoff, 2006). Alrededor de los 33ºS la cordillera costera comienza 
a expandirse, dentro del continente, y sobre los 1200 m.s.n.m, el bosque 
Esclerófilo cambia hacia un bosque Caducifolio compuesto de especies de 
Nothofagus. Las poblaciones más septentrionales, a los 33ºS, parecen ser 
remanentes de una antigua distribución del género. Los bosques caducifolios 
dominan a lo largo de los Andes y la costa hacia el sur, rodeando la Depresión 
Central. El núcleo del bosque Caducifolio entre los 35ºS y los 36ºS es un tipo 
de bosque mésico, dominado por las dos especies de hoja caduca Nothofagus 
alessandrii y N. glauca. Alrededor de los 38ºS, este bosque muestra signos de 
la transición hacia un macrobioclima templado, con la notable presencia de 
forrajes resinosos o coníferos de Araucaria araucana en la costa (cordillera de 



























Figura 12. Situación climática y vegetacional del área de estudio. 31º–38ºS: esta área está 
bajo la influencia tanto de la contracorriente Perú-Chile que fluye hacia el sur (CCPC) como de 
la Corriente Perú-Chile que fluye hacia el norte (CPC). El CPC, las aguas superficiales 
subantárticas provenientes de la región norte del frente subantártico. A 30º S, la influencia del 
CPC es mayor durante el invierno austral, mientras que la influencia del CCPC, que trae aguas 
relativamente cálidas desde las latitudes bajas, es fuerte en el verano austral (Kaiser et al., 
2008). En el verano austral, la célula SAP muy estable (subtropical de alta presión) ubicada 
alrededor de los 30º S bloquea el sistema frontal del L (cinturón de baja presión asociado con 
los vientos occidentales) (generando sequía, Luebert y Pliscoff, 2006) (centrado alrededor de 
49–50ºS) ). En el invierno austral, la CPC se desplaza hacia el norte en torno a los 30ºS y la L 
llega al Norte de Chile Central (Kaiser et al., 2008), generando lluvias (Luebert y Pliscoff, 2006). 
38º–43ºS: esta área de estudio está ubicada en el margen norte de la Corriente Circumpolar 
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Antártica (CCA) bajo la influencia de aguas superficiales subantárticas y de la temperatura 
superficial del mar. La parte norte del CCA se divide alrededor de 43ºS en el PCC que fluye 
hacia el norte y la Corriente del Cabo de Hornos (CCH) que gira hacia el sur. Trenberth (1991) 
ha descrito la moderna fluctuación estacional de las vías de tormenta asociadas a los vientos 
occidentales en el hemisferio sur. En verano, la actividad de las tormentas puede ser tan fuerte 
como en invierno, pero se ubica ligeramente en el ecuador de su posición invernal, y se 
concentra en una banda estrecha centrada alrededor de 49º–50ºS (Lamy et al., 2007). En 
invierno, la actividad de las tormentas se extiende sobre un rango más amplio de latitudes y se 
centra sólo 2º hacia el polo desde su posición de verano. Los fuertes gradientes de la 
temperatura superficial del mar asociados con el CCA están marcados por un cambio latitudinal 
hacia el norte de 5º en invierno (Garreaud et al., 2013). 
 
4.2.2. Centro–Sur de Chile 
 
De acuerdo con la clasificación de Luebert y Pliscoff (2006), la 
vegetación de hoy en día en el área de estudio se puede clasificar como una 
formación forestal cerrada (closed-canopy) que se caracteriza por la 
superposición horizontal de las copas de los árboles (Lara et al., 2012). Esta 
formación particular incluye los siguientes tipos de bosques: Esclerófilo, 
Deciduo o Caducifolio, Laurisilva, Coníferas de hoja Perenne y Resinosa 
(Gajardo, 1994).  
Las especies del género Nothofagus dominan o co-dominan los bosques 
templados, desde la Cordillera de la Costa hasta las laderas húmedas de la 
parte occidental de la Cordillera de los Andes (Villagrán, 1985). De acuerdo con 
su composición florística, se han identificado tres comunidades forestales 
separadas en el rango 40º–43ºS: el bosque Valdiviano, que ocupa áreas de 
baja elevación en regiones relativamente cálidas con fuertes precipitaciones 
estacionales; el bosque Nordpatagónico, que se caracteriza por poseer 
comunidades que se desarrollan bajo condiciones más frías y húmedas; y el 
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bosque Subantártico, el cual domina los ambientes de tipo subalpinos cubiertos 
por la nieve estacional (Moreno et al., 2015).  
La zonación de las comunidades forestales modernas en el sur de Chile 
se debe a gradientes climáticos y topográficos; drenaje y condiciones edáficas, 
son también importantes influencias locales (Moreno y León, 2003). En Lara et 
al., (2012), sugieren que las bajas temperaturas son el principal factor limitante 
para la ocurrencia de bosques en altas altitudes en los Andes, considerando 
que la precipitación aumenta con la elevación en cualquier latitud dada. 
 
4.3. Paleoclima y paleovegetación 
 
 La distribución del registro fósil de los gonfoterios en Chile, coincide con 
dos macrobioclimas actuales: el Mediterráneo (31º–38ºS) y el Templado (38º–
43ºS) (Luebert y Pliscoff, 2006).  
 Los bosques del cono sur de América del Sur (entre 30º–55ºS) se 
componen de una mezcla de paleofloras (Tropical, Neotropical, Australasia y 
elementos Austral-Antárticos; Hinojosa et al., 2006) con orígenes variables, 
pero dentro de un contexto de desarrollo histórico único, con una rica paleoflora 
de ancestría Gondwanica (Segovia et al., 2013; Segovia y Armesto, 2015).  
 En la actualidad, un tercio de los géneros arbóreos del cono sur de América 
del Sur están relacionados con paleofloras que ocuparon esta parte de 
América, al menos, a partir del Paleoceno (Hinojosa et al., 2006). De esta 
manera, las familias florales más jóvenes quedaron concentradas en latitudes 
más bajas (clima Mediterráneo y Árido) y las más antiguas en latitudes más 
altas (clima Templado) (Segovia et al., 2013).   
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 En tiempos más recientes (Plioceno; 5.3 Ma), la vegetación del área de 
estudio comenzó a ser determinada por el efecto de la llamada “Diagonal 
Árida” (Fig. 13). A lo largo del oeste de América del Sur, existe una marcada 
discontinuidad biogeográfica hasta los 30ºS. Por consiguiente, el cono sur de 
América del Sur quedó singularizado por la presencia de una franja de clima y 
vegetación árida que cruza diagonalmente el continente en sentido SE–NO 
(Hinojosa y Villagrán, 1997). El origen de la Diagonal Árida se debe 
principalmente al levantamiento final de la Cordillera de los Andes – que a 
partir del Plioceno – comenzó a bloquear el flujo de humedad y el intercambio 
florístico entre la sección este y oeste de América del Sur (Hinojosa y Villagrán, 
1997). Contemporáneamente, se inicia el recrudecimiento de la fría corriente de 
Humboldt y del Anticiclón Subtropical del Pacífico Sur sobre la costa del 
océano Pacífico de Chile, Perú y parte de Ecuador (Abraham et al., 2000).  
 Por consiguiente, los bosques mixtos subtropicales se habrían extinguido 
en las tierras bajas como resultado de la intensificación de la sequía. Sin 
embargo, restos de estos bosques mixtos habrían permanecido a lo largo de la 
costa del Pacífico de América del Sur a consecuencia de climas relictos 



























Figura 13. Se observa la ubicación de la Diagonal Árida. Por el norte comienza en el litoral 
del océano Pacífico del Ecuador, en el golfo de Guayaquil, recorre la costa de Perú, la región 
de la Puna,  el norte de Chile, cruza la Cordillera de los Andes en la región argentina 
de Cuyo, y finaliza en la costa atlántica de la Patagonia. 
  
 Posteriormente, a partir del Cuaternario (hace 2.6 Ma), debido al 
prolongado aislamiento geográfico de esta región y al efecto de 
amortiguamiento del Océano Pacífico sobre la temperatura del margen 
occidental del continente – especialmente a latitudes medias en la Cordillera de 
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la Costa (35º–42ºS) – esta región ha sido postulada como un refugio 
fundamental para la biota durante las glaciaciones (Villagrán, 2001).  
 El registro fósil de los gonfoterios de Chile abarca un rango cronológico 
entre los 31.657–33.661 años cal A.P. (sitio El Trébol; 39ºS) y 11.745–12.050 
años cal A.P. (sitio Quebrada de Quereo; 31ºS); es decir, vivieron durante una 
etapa pre-Último Máximo Glaciar, bajo el Último Máximo Glaciar y la Última 
Terminación Glaciar (Fig. 14).  
 En términos generales, en este rango de tiempo, entre los 31º–42º, el clima 
fue más frío y húmedo que hoy en día, con vegetación mésica C3 (Kaiser et al., 
2005; Kaiser et al., 2008). Por ejemplo, durante el Último Máximo Glaciar 
(26.000 – 19.000 años cal A.P; Clarck et al., 2009), la precipitación fue el 
doble que en la actualidad (Moreno et al., 1999) y las temperaturas de verano 
fueron entre 6º–8 ºC más bajas que hoy en día (Berman et al., 2016). Sin 
embargo, en el Último Máximo Glaciar hubo importantes episodios aridos 
(Valero-Garcés et al., 2005) y episodios relativamente más cálidos (Moreno et 





































Figura 14. Principales eventos climáticos durante el Último Máximo Glacial y la Última 
Terminación Glacial en Chile. Algunos de los eventos climáticos listados en la figura, aún están 
en debate, con el objetivo de determinar si ocurrieron en el territorio chileno. La curva del área 
Centro–Norte (línea continua delgada) muestra un registro de temperatura de alta resolución 
desde la superficie del mar, basado en alquenones desde el núcleo de sedimento recogido a 
unos 50 km de la costa (30ºS) (Kaiser et al., 2008). La curva del área Centro–Sur (línea 
continua gruesa) muestra un registro de temperatura de alta resolución de la superficie del mar, 
basado en alquenones, desde el núcleo de sedimento recogido en el SE-Pacífico del sur de 
Chile (41ºS) (Kaiser et al., 2005). Los eventos geomorfológicos y vegetacionales (en la 
Depresión Central) provienen de la literatura mencionada en el texto principal. Las siluetas de 
los animales representan la datación por radiocarbono calibrado (probabilidad media). Los 
datos radiocarbónicos fueron tomados de González-Guarda et al., (2017) y desde este estudio. 
Características ambientales: HMCR y YD, expansión de Podocarpus nubigena (una conífera 
tolerante a la sombra y resistente al frío) y la existencia de anomalías húmedas / secas en la 
precipitación. AO y BO, expansión del bosque húmedo termófilo y cerrado del bosque 
Norpatagónico. ACR, aumento en el número de árboles higrófilos resistentes al frío y una 
disminución en taxones termófilos (bosque templado-lluvioso Nordpatagónico). OD, aumento 
de la resistencia al frío de la especie vegetal Podocarpus nubigena. HE1: aumento abrupto en 
ensambles de vegetación termofílica. LGM, aumento de hierbas higrófilas resistentes al frío y 
comunidades de paramo magallánico. Entre 23–33 años cal A.P., el eje X está abreviado. 
 
 La temperatura anual es la variable explicativa más importante sobre el 
gradiente de riqueza de árboles de Chile, aunque en el norte de Chile los 
cambios en la diversidad se asocian principalmente con el gradiente de 
precipitación (Segovia et al., 2013). En este contexto, uno de los aspectos más 
llamativos del Pleistoceno Superior de Chile, fue la alta humedad registrada 
entre los 31º–36ºS (Lamy et al., 1999; Kim et al., 2002; Kaiser et al., 2008) que 
permitió la presencia de amplias zonas boscosas. A los 32ºS, en áreas 
costeras se han registrado bosques pantanosos (Villagrán y Varela, 1990); 
entre los 32º–34ºS, parches de bosques deciduos de Nothofagus y 
Siempreverdes (Villagrán y Armesto, 1993), y entre 34º–36ºS, en tierras bajas, 
el ambiente fue caracterizado por bosques adaptados al frio y a la alta 
precipitación (Valero-Garcés et al., 2005) y/o bosques abiertos de montaña 
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(Heusser, 1983; Markgraf, 1989). Este fenómeno de alta humedad, 
probablemente fue causado por un cambio latitudinal hacia el ecuador por al 
menos 5º de los Vientos del Oeste (westerlies) (en conjunto con la Corriente 
Circumpolar Antártica) durante el Último Máximo Glaciar y la Última 
Terminación Glaciar (Kaiser et al., 2008).  
 Entre 38º–42ºS, aunque los glaciares afectaron dramáticamente la biomasa 
arbórea en la Cordillera de Los Andes (Villagrán, 2001), a causa de los 
recurrentes avances glaciares entre los 33.600–17.800 años cal A.P (Moreno 
et al., 2015; Darvill et al., 2016); no obstante, en general, los ciclos 
glaciales/interglaciares fueron de menor amplitud en el cono sur de América del 
Sur, ya que, el entorno oceánico y la heterogeneidad física del paisaje, 
proporcionaron una gran diversidad de hábitats para la supervivencia forestal 
durante períodos prolongados (por ejemplo, Markgraf et al., 1995). En este 
contexto, en el límite entre áreas glaciadas y no glaciadas, los taxones 
arbóreos adaptados al frío permanecieron (Mathiasen and Premoli, 2010; 
Acosta et al., 2014); probablemente debido a las adaptaciones heredadas a 
partir de los taxones ancestrales desde el Eoceno tardío (Segovia y Armesto, 
2015).  
 Más allá de que un aumento de la temperatura permitió el inicio de la 
desglaciación hacia los ~ 18.000 años cal A.P. (Denton et al., 2010); el clima 
continuó siendo caracterizado como más frío y más húmedo que hoy en día. 
Sin embargo, esta interpretación de las condiciones frías debe ser considerada 
con cautela, ya que las revisiones recientes señalan que, en áreas de baja 
altitud, los elementos más termófilos del bosque Nordpatagónico, es decir, un 
tipo de bosque templado de dosel cerrado, ya estaba totalmente establecido 
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(por ejemplo, Moreno et al., 2015) y las temperaturas se habían aproximado a 
los valores típicos de un episodio interglaciar (Lamy et al., 2007); ya hacia los ~ 
16.800 años cal A.P. Sin embargo, en la Nordpatagonia Occidental de Chile, se 
han documentado reversiones frías entre los ~ 14.700–11.500 años cal A.P. 
(Antarctic Cold Reversal = ACR y Huelmo-Mascardi Cold Reversal = HMCR) 
(ver Moreno y Videla, 2016). No obstante, los investigadores no han llegado a 
un acuerdo sobre la extensión y el impacto de estas reversiones en el paisaje 
(Massaferro et al., 2014). 
 En el Holoceno temprano (~11.000–9000 años cal A.P), entre los 31º–34ºS, 
por ejemplo, desde sitios continentales tales como Quereo, Quebrada Santa 
Julia, Palo Colorado, Quintero, Laguna Aculeo, Tagua Tagua se registró un 
proceso de cambio abrupto en el clima; las condiciones se tornaron más áridas 
y cálidas (Temperatura Media Anual = 19 ºC; Kaiser et al., 2008); reflejado en 
amplias áreas de vegetación abierta (por ejemplo, Heusser, 1983, Valero-
Garcés et al., 2005). Entre 38º–42ºS, una fase árida y cálida también es 
registrada (Temperatura Media Anual = 15,6 ºC; Kaiser et al., 2005); los 
taxones más termófilos del bosque Valdiviano comienzan a ser dominantes a 










5. PRINCIPIOS DEL ANÁLISIS DE LOS 





















5.1. Isótopos estables 
 
Un isótopo es un átomo del mismo elemento químico con diferente 
número de neutrones en el núcleo; es decir, posee una masa atómica distinta. 
Las diferencias de masa entre isótopos del mismo elemento hacen que tengan 
energías de enlace ligeramente diferentes y cinéticas de reacción. Como 
resultado, los isótopos se fraccionan (es decir, se separan en diferentes 
fracciones) de maneras predecibles. Este fraccionamiento puede ocurrir bajo 
condiciones de equilibrio (por ejemplo, procesos a alta temperatura a largo 
plazo) o bajo condiciones de no equilibrio (por ejemplo, difusión, evaporación, 
efectos cinéticos, efectos metabólicos) (Criss, 1999). En ambos casos, los 
isótopos livianos de un elemento dado, generalmente reaccionan más rápido 
que los isótopos pesados de ese elemento, haciendo que este último 
permanezca en la fase más estable.  
Los isótopos estables no se deterioran con el tiempo, como 
consecuencia, la composición isotópica de una sustancia (por ejemplo, el 
hueso de un animal) proporciona información sobre las condiciones que 
existían cuando se formó la sustancia. 
Así, los isótopos se dividen en dos grupos: los estables y los inestables 
(Hoefs, 1997). Los isótopos estables mantienen sus propiedades físico-
químicas a lo largo del tiempo (por ejemplo, son utilizados para reconstrucción 
climática y dieta; Fig. 15) mientras que los isótopos inestables no; se 
desintegran (por ejemplo, el carbono-14 se utiliza para las dataciones) (Hoefs, 
1997). 
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Los isótopos estables se obtienen desde el material orgánico e 
inorgánico. En relación al material orgánico, cualquier parte del cuerpo de un 
animal o planta puede ser utilizado. En paleontología, comúnmente se extraen 
desde huesos y dientes, debido a que se conservan mejor en el registro fósil. 
El lugar exacto de la extracción en el elemento anatómico, dependerá de la 
pregunta que quiera responder el investigador. Por ejemplo, si se quiere 
conocer la estacionalidad (invierno y verano) de un mamífero, deberá 
muestrear a lo largo de toda la superficie del esmalte de un molar.  
Hay algunos elementos químicos que poseen más de un isótopo 
estable, lo cual permite medir la abundancia de cada uno de ellos en una 
sustancia particular. Por ejemplo, el carbono posee dos elementos estables: 
12C (liviano) y 13C (pesado). Al existir una relación de peso entre ambos, se 
puede medir la relación de abundancia entre uno y otro isótopo. Por tanto, la 










Figura 15. Se observa el tipo de relaciones isotópicas, el tejido del cual se obtienen estos 
isótopos estables y la información ambiental que proporciona. 
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La diferencia entre las abundancias de los isótopos estables puede ser 
determinada a partir de un instrumento llamado Espectrómetro de Masas, 
cuyas abundancias son expresadas en partes por millón (‰); así, será más 
fácil expresar las cantidades. Con el objetivo de poder comparar las 
proporciones entre los isótopos estables se realiza una formatización del 
resultado a través de una fórmula que permite poner en relación la proporción 
en una muestra estándar aceptada y asimilada a 0‰.  
Para el caso de los isótopos de carbono, el estándar ha sido un 
substrato inorgánico marino (V-PDB=PeeDee Belemnite; fósil marino del 
Cretácico). También, el V-SMOW (media estándar de agua en el océano) para 
el oxígeno. Debido a que la proporción de 15N en el aire (AIR) es constante 
(0.366%), ésta se utiliza como estándar para la determinación de los valores de 
δ15N.   
Las muestras son convertidas a forma gaseosa y sus moléculas son 
separadas de acuerdo a su masa atómica (Dawson y Brooks, 2001). Una vez 
separadas las masas/cargas de los diferentes isótopos, el resultado obtenido 
es expresado con la letra griega delta (δ) que expresa el valor de la proporción 
determinada en la muestra y su relación con el correspondiente estándar, 
haciéndola comparable a cualquier otra (δ, expresa la discriminación isotópica 
de un elemento; por ejemplo, la planta prefiere el isótopo ligero 16O en contra 
del isótopo pesado 18O). Se dice entonces que el resultado expresa la relación 
isotópica (McKinney et al., 1950):  
 
δ18O‰ = (18O/16O muestra)/ (18O/16O estándar)-1 x1000‰ 
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La ecuación indica la relación entre la concentración isotópica 
determinada en una muestra analizada y su correspondiente normalización de 
los valores δ. Desde la expresión se deduce que los valores de la δ18O serán 
positivos cuando la muestra sea más enriquecida en 18O que en relación al 
estándar, y negativos cuando sea más empobrecidos en ese isótopo. Por 
ejemplo, el valor de la δ18O = -15‰ (empobrecido en la δ18O) en el vapor de 
agua de las nubes cuando se compara respecto de la δ18O= 0‰ en el océano. 
La discriminación siempre implica valores negativos.  
 
Con respecto a la siguiente ecuación:  
C-A= RC/RA 
 
el símbolo alfa, es el llamado factor de fraccionamiento. R significa la 
relación isotópica de un elemento químico (por ejemplo 18O/16O)  de un mineral 
C (por ejemplo, calcita) y agua A. Así, el vapor de agua no tendrá el mismo 
valor de la δ18O que el agua del que deriva, ni un cristal de carbonato cálcico 
tendrá la composición de la solución acuosa a partir de la cual precipita 
(Chivelet y Muñoz-García, 2015).  
En consecuencia, este concepto de factor de fraccionamiento está 
relacionado con otro concepto fundamental, el “fraccionamiento isotópico”. Lo 
vamos a explicar con dos ejemplos. El primero aparece en la figura 16, es el 
caso del CO2; el dióxido de carbono que constituye el 0.035% del aire. Las 
moléculas de CO2 contienen un 99% de 12C, un 0.09% de 13C y un 0.01% de 
14C. El CO2 es muy importante, debido a que las plantas lo utilizan para obtener 
el carbono y sintetizar nutrientes (por ejemplo, almidón). Al fijarse en los 
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diferentes tejidos vegetales a través del proceso de la fotosíntesis, se produce 
un fraccionamiento de la concentración isotópica resultante favorable a las 
moléculas de CO2, conformadas por isótopos menos pesados. Así, 
principalmente se fijan esas moléculas de aire las cuales presentan el isótopo 
12C frente a los más pesados. Por tanto, las plantas son empobrecidas en 13C 
en relación al CO2 atmosférico. Si ya en el aire el 13C es bajo, en la planta será 
aún menor. Existe una total discriminación en contra de 13CO2 durante la 
asimilación de CO2 efectuado por las plantas, que puede ser calculada 
sumando todas las discriminaciones asociadas por difusión, desde la atmósfera 
hacia los sitios del fenómeno de carboxilación dentro del cloroplasto, y 
ponderando las discriminaciones acorde a la reducción asociada de CO2. 
Posteriormente, añadiendo la discriminación asociada con la fijación de CO2 
por la enzima Rubisco (carboxilación) y restando los fraccionamientos 
asociados con la emisión de CO2 vía fotorespiración y respiración (Farquhar y 
Lloyd, 1993).     
Cuando el gonfoterio sintetiza los carbohidratos de las plantas 
(transformación de elementos complejos a simples) se vuelve a producir un 
nuevo fraccionamiento de la concentración isotópica, resultando aún más 
reducido el resultado de la concentración en relación al original, en el CO2. Este 
es el llamado “fraccionamiento isotópico o incorporación diferencial” y tiene 
lugar siempre que acontece un proceso químico, físico y/o biológico. Esto 
puede ocurrir como un cambio en la composición isotópica mediante la 
transición de un componente de un estado a otro, o mediante su 
transformación en otro compuesto (por ejemplo, dióxido de carbono en el 
carbono orgánico de las plantas), o incluso puede manifestarse como una 
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diferencia en la composición isotópica entre dos componentes en equilibrio 
químico (por ejemplo, bicarbonato disuelto y dióxido de carbono) o físico (por 
ejemplo, de agua líquida a vapor de agua) (Mook, 2002).  
Otro ejemplo, es el llamado modelo Rayleigh, que explica el fenómeno 
de la evaporación desde los océanos y la precipitación global. La evaporación y 
la condensación (es el paso de vapor de agua a liquido) controlan a lo largo del 
ciclo hidrológico, la proporción relativa de isótopo pesado (18O) frente al liviano 
(16O) en el agua presente en la Tierra. El vapor de agua que se origina en la 
evaporación intensa desde los océanos, se desplaza hacia latitudes y altitudes 
mayores, donde las temperaturas son inferiores. El vapor se va condensando 
progresivamente y va perdiendo las moléculas de H218O más rápidamente que 
las moléculas de H216O, como una consecuencia del fraccionamiento isotópico. 
Este fenómeno produce que el vapor residual y la precipitación más tardía se 
encuentre cada vez más empobrecida en 18O. Es decir, el vapor del agua del 
océano a medida que sube hacia la atmósfera va sufriendo una serie de 


























Figura 16. Se observan dos tipos de fraccionamientos que ocurren en las plantas, cuyos 
resultados isotópicos son traspasados a los animales, tal como observamos en el gonfoterio.    
 
Sin embargo, en el metabolismo del gonfoterio volverán a ocurrir nuevos 
fraccionamientos, resultando nuevos valores isotópicos en sus tejidos. El valor 
de -8‰ es el valor actual del 13C en el CO2 atmosférico, sin embargo, antes de 
la Revolución Industrial este valor fue más positivo (-6,4‰). Por tanto, a medida 
que aumenta el CO2 en la atmósfera, el valor del 13C es más negativo. El valor 
de 4,4‰ es el valor teórico de discriminación contra el 13CO2 en la difusión 
(difusión del CO2 en el aire; implica el movimiento de un gas A, a través de un 
gas B) y 29‰ en la carboxilación. El CO2, se difunde a través del estoma hacia 
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el lugar donde ocurre la carboxilación, luego el CO2 es tomado 
irreversiblemente por una enzima (llamada Rubisco). En las plantas el estoma 
puede estar casi cerrado, abierto o en una situación intermedia. Nuestro 
ejemplo, se basa en un estoma casi cerrado, donde la tasa total de ingestión 
de CO2 está limitada por el proceso de difusión inicial y por la baja 
concentración de CO2 interna. En estas circunstancias el proceso de 
carboxilación toma virtualmente todo el carbono disponible y el fraccionamiento 
isotópico de la carboxilación no es expresada. Por tanto, el fraccionamiento 
será pequeño (4,4‰). Así, el valor de la δ13C para este tipo de planta C3 con 
estoma semi-cerrado es aproximadamente -12‰. En un estoma abierto la 
concentración del CO2 interno se aproxima a la concentración de CO2 externa. 
En este caso, el fraccionamiento por difusión no es expresado (la difusión se 
aproxima al equilibrio) y el fraccionamiento observado se aproxima al 
fraccionamiento por carboxilación (-8-29= -37‰, el valor de la δ13C para este 
tipo de planta C3). La situación intermedia corresponde a las “plantas reales”; el 
fraccionamiento isotópico es más grande que el fraccionamiento por difusión 
pero más pequeño que el fraccionamiento por carboxilación (Ehleringer et al., 
1993).                   
Los átomos del isótopo pesado tienden a concentrarse en la forma que 
presenta los enlaces más fuertes. Es decir, que los isótopos pesados se 
concentran en hielo frente a agua líquida, y el agua frente a vapor. El 
fraccionamiento disminuye al incrementarse la temperatura. De esta manera, 
que a temperaturas más altas, la diferencia entre las composiciones isotópicas 
de las dos fases o estados será menor (Chivelet y Muñoz-García, 2015). Esto 
determina que en las zonas polares, muy frías y distantes de los trópicos, la 
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composición isotópica de la nieve tenga valores muy bajos (δ18O ≈ -50‰ en la 
Antártida), es decir, en torno a un 5% inferior al agua oceánica ( δ18O≈0‰) 
(Chivelet y Muñoz-García, 2015).  
En consecuencia, durante una glaciación, el océano estuvo muy 
enriquecido de la δ18O, y por tanto, los glaciares que cubrían gran parte de la 
Nordpatagonia Chilena durante el Último Máximo Glacial, estaban muy 
empobrecidos en δ18O. En épocas más cálidas, los carbonatos de las conchas 
tendrían en general valores isotópicos más ligeros (océano empobrecido de la 
δ18O porque hay mayor evaporación) que en las épocas frías (océano 
enriquecido de la δ18O porque hay menor evaporación). Sin embargo, en el 
continente, por el contrario, un molar de Notiomastodon platensis con valores 
enriquecidos en la δ18O, significará que este proboscídeo vivió en un ambiente 
cálido; es decir, el agua que estuvo bebiendo consistía en agua meteórica 
altamente enriquecida en la δ18O, debido a que el océano produjo grandes 
cantidades de evaporación, y por consiguiente, altos valores de la δ18O.     
Esta diferencia entre la concha marina y el molar de aquel mamífero, es 
debido a que durante los periodos en los que el glaciar, pobre en 18O, es 
retenido en los continentes, el agua oceánica es proporcionalmente rica en 18O. 
Así, aumenta la relación en 18O/16O del agua oceánica (escasa evaporación de 
H218O). Y viceversa, cuando no hay glaciares acumulados en los continentes, 
la razón en 18O/16O disminuye en el mar (intensa evaporación de H218O) 





5.2. Tejidos comúnmente analizados en paleontología 
 
Debido a su resistencia al paso del tiempo, el hueso, la dentina y 




Se compone de dos fracciones diferentes: una orgánica (30% de peso 
en seco) y otra inorgánica (70% de peso en seco). Con respecto a la fracción 
orgánica, una vez muerto el individuo, los lípidos y carbohidratos se 
descomponen rápidamente, mientras que el colágeno se mantiene 
relativamente indisoluble gracias a su estructura en cadena de sus triples 
hélices polipéptidos (Hedges et al., 2004). Por esta razón, el colágeno es la 
proteína más utilizada para análisis isotópico, debido a que posee una mejor 
conservación.  
Además, el colágeno toma un tiempo considerable para renovarse, por 
lo que los valores de isotópicos del colágeno óseo reflejan los valores 
isotópicos medios de la proteína en la dieta a lo largo de la vida de los 
mamíferos (Ambrose, 1993). Sin embargo, solo es posible extraer colágeno en 
buen estado desde los materiales no más allá de los últimos 50 mil años.  
El hueso, aunque es un material complejo, está bien definido a través de 
procesos metabólicos, y su composición está directamente determinada por lo 
que el animal come o bebe. La composición química del hueso se altera 
durante el enterramiento, pero estos procesos diageneticos son más claros y 
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mejor estudiados que en el caso de otros materiales orgánicos, de modo que la 
fidelidad del registro isotópico es generalmente confiable (Hedges et al., 2004). 
El principal componente inorgánico del hueso (como en el esmalte y la 
dentina), es el apatito biológico (bioapatito), que es un mineral de fosfato de 
calcio con una celda de unidad hexagonal (Posner, 1985). La composición del 
bioapatito difiere dentro y entre los tejidos calcificados, y no se comprende 
completamente. En general, el bioapatito no es homogéneo, no 
estequiométrico, nanocristalina y contiene numerosos elementos menores y 
traza que se sustituyen en la estructura, se adsorben sobre la superficie de 
bioapatito y / o se presentan en inclusiones de fases no apatíticas (LeGeros, 
1991; Wopenka y Pasteris, 2005).  
El apatito biológico a menudo se "idealiza" como hidroxiapatito [Ca10 
(PO4)6 (OH)2], pero en realidad tiene numerosas sustituciones iónicas que no 
están presentes en el hidroxiapatito puro (Elliott, 2002). La sustitución más 
importante para los estudios de isótopos estables es el ion carbonato (CO32-), 
que comprende aproximadamente 3,5% en peso en esmalte, 5,6% en dentina y 
7,4% en hueso (LeGeros, 1991). La mayoría de los iones de carbonato están 
sustituidos en el sitio de fosfato (sustitución de tipo B), pero también pueden 
existir en el sitio de hidroxilo (sustitución de tipo A) o pueden adsorberse en la 
superficie del cristal (Elliott, 2002). En los estudios de isótopos estables de 
carbonato en el bioapatito, el tratamiento con ácido se usa generalmente para 







Se divide en una parte orgánica (18% del peso en seco) e inorgánica 
(72% del peso en seco). La dentina es menos poroso que el tejido óseo y el 
doble de poroso que el esmalte.  
Al igual que el hueso, la mayor parte de la fase orgánica de la dentina es 
el colágeno tipo I, y las fibrillas de colágeno proporcionan una matriz para la 
deposición del bioapatito. La dentina está permeada por los túbulos 
dentinarios, que contienen los procesos odontoblásticos que originalmente 
formaron la dentina, y pueden difundir nutrientes y depositar nueva dentina en 
respuesta a la lesión (Nanci, 2003). La matriz orgánica se deposita a una 
velocidad de aproximadamente 4 μm por día, y la deposición del bioapatito se 
produce después de un ligero retraso (Nanci, 2003). A diferencia del hueso, la 
dentina no se remodela continuamente (Nanci, 2003), por lo que su 
composición isotópica refleja las condiciones durante el tiempo de formación 
del diente. 
 
5.2.3. Esmalte  
 
También se divide en dos fracciones, sin embargo, la fracción orgánica 
solo ocupa el 2%. El bioapatito conforma más del 90% del esmalte, lo cual lo 
posiciona como un tejido muy duro y resistente (Hillson, 2005). Importante 
señalar que, una vez finalizado el proceso de formación del esmalte en el 
diente, éste no se renueva, por lo que las concentraciones químicas que lo 
configuran son representativas únicamente de su periodo de formación.  
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El esmalte de los dientes se compone casi totalmente de hidroxiapatito 
(un apatita biológico aquí denominada bioapatito), un mineral de fosfato de 
calcio cuya fórmula general es Ca10(PO4)6(OH)2. El bioapatito contiene iones 
carbonato (CO32-) sustituidos en la posición PO43- o adsorbidos sobre la capa 
de hidratación de las superficies cristalinas (Lee-Thorp, 1989). La composición 
isotópica de carbono del carbonato de bioapatito refleja la dieta (Tieszen y 
Fagre, 1993). La composición isotópica de oxígeno del fosfato y carbonato de 




5.3. El ciclo del carbono y los tipos de fotosíntesis en las plantas 
 
Los valores del 13C en los tejidos animales se derivan de los valores del 
13C de los alimentos consumidos por el animal. Las plantas están ubicadas en 
la base de la cadena alimentaria y discriminan 13C a favor de 12C, por lo que 
sus valores del 13C son más bajos que los de su fuente de carbono. El grado en 
que las plantas fotosintéticas discriminan contra 13C depende de su ruta 
fotosintética. 
Existen varios caminos de fraccionamiento (Calvin y Benson, 1948) y 
varían en relación al tipo de planta, y a la vez, pueden ser reconocidos 
midiendo la relación de la abundancia entre 13C/12C. En Bender (1968), se 
demostró la existencia de grupos de plantas con diferentes concentraciones de 
13C. En Vogel (1980), fue uno de los primeros trabajos que estableció los 
promedios de los valores isotópicos de estos grupos. Así, aparece un primer 
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grupo llamado C3 (ciclo de Calvin) ya que el primer compuesto orgánico 
presenta 3 átomos con un promedio de -27‰. El segundo grupo llamado C4 
(ciclo Hatch-Slack) ya que presenta 4 átomos con un promedio de -12‰. La 
discriminación es menor en las plantas C4, debido a que la enzima PEP 
carboxilasa, que es la encargada del fraccionamiento, discrimina menos que la 
enzima Rubisco en las plantas C3. Todos estos valores son relativos al 
estándar PDB (Tieszen, 1991). En Keegan (1989), se reconoce un tercer grupo 
de plantas, con una fotosíntesis diferente denominadas CAM (Crassulacean 
Acid Metabolism), donde se derivan valores más positivos que las plantas C4.  
De esta manera, los pastos y las hojas que se pueden observar todos los días 
en Chile Central tienen valores isotópicos muy negativos porque corresponden 
al tipo de planta C3; pierden alrededor de un 2% del 13C original, por el 
contrario, las plantas C4 y CAM pierden menos. Estos metabolismos 
observados podrían responder a adaptaciones fisiológicas específicas, en 
relación al ambiente en el cual habitan (Tieszen, 1991).  
Estos conocimientos, han sido aplicados a los aspectos ecológicos. Por 
ejemplo, las plantas arbóreas presentan valores más negativos en 13C que las 
plantas herbáceas o que las plantas de hojas perenne presentan valores en 13C 
más altas que las hojas caducas (Brooks et al., 1998), entre otras variables.  
En este sentido, hasta la fecha, muchos estudios han mostrado que una 
gran cantidad de variables pueden afectar las concentraciones isotópicas, por 
ejemplo, la temperatura, agentes atmosféricos etc. Estos factores se presentan 
de manera diversa en función de la latitud a la que actúan: las diferencias entre 
regiones tropicales y templadas son muy elevadas (Dawson et al., 2001). 
También hay diferencias estacionales (verano e invierno) y diferencias inter-
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hemisféricas. Por ejemplo, en el hemisferio norte las diferencias estacionales 
son mucho más acusadas que en el hemisferio sur.   
 
 
5.4. Fijación de las concentraciones isotópicas en los tejidos animales 
 
A continuación se explica cómo se fijan las concentraciones isotópicas 
en los tejidos animales, que se incorporan principalmente desde el alimento y 
el agua ingerida.  
Lo primero que se debe tener en cuenta, es que las concentraciones 
isotópicas de los animales no son las mismas que las originales de los 
alimentos consumidos y el agua bebida (Metcalfe, 2011). En el proceso de 
asimilación y fijación de las concentraciones isotópicas tienen lugar una serie 
de transformaciones metabólicas. Este proceso repercute en nuevos 
fraccionamientos isotópicos (en los tejidos) con respecto a las concentraciones 
originales (desde los alimentos).  
 
5.4.1. Fijación de la relación isotópica de 13C/12C. 
 
La concentración original de los carbonatos proviene de las plantas 
consumidas, las cuales producen una relación determinada de las 
concentraciones de los isótopos estables de carbono que a la vez traspasan de 
forma directa a los herbívoros, o indirectamente, a través de la cadena trófica, a 
los omnívoros y carnívoros (Koch, 2007).  
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En el caso de los herbívoros, los procesos de fraccionamientos durante 
la asimilación y fijación de las relaciones de los vegetales consumidos a los 
tejidos son muy elevados, resultando siempre valores en el δ más positivos que 
los correspondientes a los alimentos ingeridos. Por ejemplo, una diferencia de 
5‰ entre la dieta y el colágeno animal con respecto a la δ13C (se conoce como 
fraccionamiento trófico) (Iacumin et al., 2000).   
Los valores del carbonato estructural (ce) de la δ13C reflejan el contenido 
total de macronutrientes de la dieta. El enriquecimiento de la δ13Cce relativo a 
δ13Cdieta (13Cce-dieta = δ13Cce – δ13Cdieta) varía de aproximadamente 9 a 14 ‰, y 
puede ser dependiente de la especie animal (Ambrose y Norr, 1993; Cerling y 
Harris, 1999; Tieszen y Fagre, 1993). En Cerling et al., (1997) informaron 
valores de la dieta desde el esmalte de 1,0143 a 1,0148 [donde  = (1000 + 
δ13Cesmalte) / (1000 + δ13Cdieta)] para mamíferos de gran tamaño, salvajes y 
cautivos (principalmente rumiantes, pero incluidos dos elefantes). 
Posteriormente, en Cerling y Harris (1999) reportaron un factor de 
enriquecimiento del 13C [* = 1 - * ] de 14,1 ± 0,5 ‰, o un dieta-esmalte de 
1,0141 para ungulados de tamaño grande. En un estudio de alimentación 
controlada, en Passey et al., (2005) encontraron que los valores * variaban en 
más del 5% entre las especies, con los valores más altos en novillos (14,6 ± 0,3 
‰) y cerdos (13,3 ± 0,3 ‰), y los valores más pequeños en ratones (9,1 ± 1,6 
‰). 
La diferencia entre el colágeno y los valores de la dieta de 13C 
(13Ccolágeno-dieta) también puede variar considerablemente (Ambrose y Norr, 
1993; Tieszen y Fagre, 1993). En parte, esto se debe a que una gran 
proporción de carbono en el colágeno se deriva directamente del componente 
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proteico de la dieta en lugar de la dieta completa (Howland et al., 2003; 
Schwarcz, 2000). En Ambrose y Norr (1993) revisaron los valores de 13Ccolágeno-
dieta obtenidos en numerosos estudios y concluyeron que son más altos en 
mamíferos salvajes de mayor tamaño que en mamíferos pequeños.  
Los grandes mamíferos herbívoros que consumen predominantemente 
dietas C3 o C4 (incluidos los elefantes) tienen valores de 13Ccolágeno-dieta que son 
relativamente constantes (5,5‰) (Sullivanand Krueger, 1981; Vogel et al., 
1990). Dado que los fraccionamientos entre los tejidos y los componentes de la 
dieta se pueden estimar, los valores de 13C en colágeno y el bioapatito pueden 
utilizarse para identificar grandes cambios en la vegetación (C3 a C4), cambios 
en la dieta del animal y / o variaciones menores en el clima local . 
Los principales procesos en los cuales se produce un enriquecimiento 
son: la perdida diferencial de las moléculas en 12CO2 en el proceso de la 
respiración; la captación selectiva de compuestos con 13C durante el proceso 
de la digestión; el fraccionamiento metabólico durante la formación de distintos 
tipos de tejidos. En cualquier caso, las discriminaciones finales son muy 
significativas. Por el contrario, son significativamente homogéneas entre 
carnívoros y animales consumidos, de tal forma que las concentraciones 
13C/12C resultantes son muy similares a las procedentes de los animales 
consumidos.  
La explicación general con respecto a los valores positivos del tejido 
animal con respecto a la dieta, radica en lo siguiente: el fraccionamiento 
isotópico entre el carbono inorgánico disuelto (CID) en la sangre, y el carbonato 
en la precipitación del mineral en el bioapatito, es similar entre las especies; 
mientras el fraccionamiento entre el carbono de la dieta y el CO2 metabólico 
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difiere entre especies. La variabilidad en el último componente, permitiría la 
variabilidad en el espaciado dieta-bioapatito, debido a que el CO2 metabólico 
actúa como el input dentro del CID en la sangre. El factor más a menudo 
implicado para causar diferencias inter-especies en el fraccionamiento entre la 
dieta y el CO2 metabólico, es la diferencia inter-especies en la cantidad de 
producción de metano por los microorganismos en el tracto digestivo. Los 
metágenos producen CH4, utilizando H2 y CO2 como sustrato; el metano es 
empobrecido en 13C por más de un 30‰ en relación al alimento, y el CO2 es 
correspondientemente enriquecido en 13C. Este 13C enriquecido puede entrar a 
la sangre, en equilibrio con el pool de DIC de la sangre y que difunde su señal 
en el desarrollo del bioapatito (Passey et al., 2005).   
Una situación muy importante es que los estudios se han centrado en 
evaluar y limitar la magnitud de los fraccionamientos, atendiendo tanto a la 
especie como a los tejidos animales que posteriormente se analizan, y 
considerando en última instancia la fuente de carbono del alimento consumido. 
Así por ejemplo, a partir de la misma alimentación de un animal, diferentes 
tejidos animales arrojan diferentes valores isotópicos; puede llegar a existir una 
diferencia entre 7-8‰ entre los valores 13C del tejido óseo y el biopatito 
presente en el esmalte de los mismos individuos. Sin embargo, igualmente se 
puede distinguir la fuente de origen del carbono. Por consiguiente, se puede 
estimar cuantitativamente los componentes de la dieta acorde a los valores 
establecidos para los recursos vegetales consumidos y las modificaciones 
esperables durante la fijación de éstas a los diferentes tejidos.   
Sin perjuicio de lo anterior, los estudios vienen mostrando que los 
animales alimentados a partir de plantas con las mismas vías fotosintéticas 
 79
pero procedentes de medios estructurales distintos (ambiente boscoso versus 
ambiente abierto), difieren considerablemente en sus valores isotópicos (Fig. 
17). Este fenómeno recibe el nombre de efecto de dosel (van der Merwe and 
Medina (1991) (Fig. 18). 
También, variaciones en los valores de 13C en las plantas pueden ser 
causadas por las variaciones en la disponibilidad de agua, la salinidad, los 
niveles de luz y el grado de cobertura del dosel (Kohn y Cerling, 2002). 
Específicamente, el empobrecimiento de 13C se asocia con niveles más bajos 
de luz, más cobertura del dosel y menor salinidad (Farquhar et al., 1989). Las 
condiciones de sequía tienden a causar un enriquecimiento de 13C, aunque los 
efectos pueden ser grandes o pequeños (Fig. 19).  
En el caso del valor del bioapatito, el valor del fraccionamiento causado 
por la dieta y fijado en tejidos animales es un valor conocido: aproximadamente 
14,1‰ (por ejemplo, Cerling y Harris, 1999). Para proponer inferencias desde 
el bioapatito, provenientes de materiales del Pleistoceno, el hecho de que la 
quema de combustibles fósiles después de la Revolución Industrial resultó en 
el cambio del valor de la δ13C del CO2 atmosférico (δ13CatmCO2) desde -6,5‰ a -
8‰ (Marino y McElroy, 1991), aquello es necesario tenerlo en consideración. 
Los rangos de los valores de la δ13C para mamíferos herbívoros en diferentes 
hábitat pueden ser estimados de la siguiente manera: 1) bosque cerrado o 
denso posee un rango desde -20,5 a -14,5‰; 2) bosque semiabierto desde -
14,5 a -9,5‰; 3) praderas arboladas de C3 a áreas abiertas xéricas, desde -9,5 
a -6,5 ‰; iv) una mezcla de praderas xéricas de C3–C4 desde -6,5‰ a -1,5‰ y 
4) praderas solamente C4 desde -1,5‰ (Domingo et al., 2012).  
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De acuerdo a Passey et al., (2009), el valor de la δ13CatmCO2 en el 
periodo de tiempo representado para los sitios del Pleistoceno Inferior (1.80–
0.78 Ma) fue  -6,5‰, el valor δ13CatmCO2 en el Pleistoceno Medio fue de  -
6,7‰ y el valor de δ13CatmCO2 en el Pleistoceno Superior fue de  -6,6‰. Sin 
embargo, las variaciones en la δ13CatmCO2 pueden haber sido un poco más 
grandes en algunos casos, como durante el Último Máximo Glacial, cuando el 
valor de la δ13CatmCO2 puede haber variado entre  -7,1‰ (Leuenberger et al., 















Figura 17. El gráfico muestra diferentes tipos de ambientes de acuerdo a un gradiente de 
humedad/aridez dado por rangos isotópicos establecidos desde el carbono en el bioapatito. La 
barra negra indica el ambiente bajo el cual los gonfoterios de la Nordpatagonia chilena 








































Figura 19. Rango de valores de la δ13C en el colágeno medidos en modernas áreas árticas, 
templadas y de estepa, con posibles causas de variaciones isotópicas de carbono en plantas y 
herbívoros (Figura modificada desde Bocherens, 2003).  
 
5.4.2. Fijación de la relación isotópica de 18O/16O 
 
El oxígeno es el elemento más utilizado para las interpretaciones 
paleoclimáticas o paleoambientales. Primero, debido a que es muy abundante 
en la Tierra, y constituye un componente mayoritario de los productos que se 
generan en el ambiente. Segundo, el oxígeno presenta isótopos con masas 
distintas como para generar un fraccionamiento relevante durante las 
reacciones químicas. Tercero, la cantidad de isótopo pesado es abundante en 
el sistema climático como para que los Espectrómetros de Masas puedan 
analizarlo con precisión (Chivelet y Muñoz-García, 2015). 
 El uso de las relaciones isotópicas del oxígeno en la reconstrucción de 
los climas del pasado, se basa en la premisa de que la composición isotópica 
de un compuesto depende de las condiciones fisicoquímicas bajo las cuales se 
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formó. Esas condiciones determinan que se produzca un mayor o menor 
fraccionamiento isotópico (Chivelet y Muñoz-García, 2015). Así, por ejemplo, 
teniendo en cuenta que los carbonatos precipitan a partir de soluciones 
acuosas con carbono disuelto, por consiguiente, existe una relación directa 
entre las relaciones isotópicas del agua y de esos minerales (Chivelet y Muñoz-
García, 2015).  
Con respecto a la composición isotópica del oxígeno en los mamíferos 
terrestres, ésta es directamente relacionada con el agua corporal del animal, la 
cual representa la composición isotópica del oxígeno que entra y sale del 
cuerpo animal, pero a la vez, ésta es el producto de una función entre la 
fisiología de los individuos, el clima y la composición de la alimentación (Kohn 
et al., 1996). Se acepta que el oxígeno del cuerpo animal está formado por el 
agua consumida, el oxígeno atmosférico y el oxígeno de los alimentos 
ingeridos (Luz et al., 1984). Dado que el oxígeno atmosférico es siempre igual, 
se asume que el oxígeno del agua del cuerpo animal es representativo 
principalmente del agua aportada al cuerpo animal, y por tanto, las 
concentraciones de los valores de 18O en los tejidos son también producto del 
agua bebida.  
Los tejidos fijan los valores isotópicos del agua del cuerpo animal por 
precipitación. Las concentraciones isotópicas que resultan están condicionadas 
por dos principales variables: la fuente isotópica del agua consumida del 
cuerpo animal (que se vincula principalmente a la composición isotópica del 
agua consumida) y por la temperatura a la que tiene lugar el proceso de 
precipitación (Longinelli, 1984). Dado el hecho que la temperatura interna de 
los mamíferos es constante y no se ve afectada por los cambios climáticos, es 
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posible establecer una relación lineal entre los valores del 18O del agua 
consumida, los cuales son una representación casi directa de los valores del 
18O en los tejidos de los animales (Sponheimar y Lee-Thorp, 1999). Con el 
tiempo, se ha ido demostrando una relación entre la composición isotópica de 
los tejidos de los mamiferos y factores climáticos como modelos de circulación 
atmosférica, y temperaturas a escala local y regional (Kohn y McKay, 2010).  
Existe una división entre áreas templadas y continentales con 
elevaciones media-alta frente a áreas tropicales. En el primer caso, existe una 
correlación entre los valores del 18O en la precipitación y la temperatura; los 
valores más positivos se relacionan con temperaturas más elevadas, y los 
valores más negativos se relacionan con temperaturas más bajas. En el 
segundo caso, existe una correlación entre los valores del 18O en la 
precipitación y el volumen de la precipitación; valores del 18O más negativos 
corresponden a aumentos del volumen de la precipitación, valores del 18O más 
positivos corresponden a disminución del volumen de la precipitación (Rozanski 
et al., 1993).  
En las regiones templadas, la temperatura es el principal agente de las 
variaciones en los valores del 18O. Este esquema genera que los valores del 
18O varíen a lo largo de las distintas estaciones acorde a las variaciones de la 
temperatura, dadas las diferencias en la presión evaporativa entre 18O y 16O. 
Por el contrario, en las regiones tropicales donde el volumen de las 
precipitaciones varían fuertemente durante un ciclo estacional, mientras que las 
temperaturas son más estables, los valores del 18O se ven básicamente 
influenciados por las variaciones en el volumen, debido básicamente a que el 
18O precipita más rápido que 16O. Así, cuando aumenta el volumen de las 
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precipitaciones, la proporción del 18O es menor en el agua atmosférica, y por 
consiguiente, más bajos son los valores del 18O (Dansgaard, 1964). 
En el caso de querer emplear los valores de las muestras como proxies 
a los valores absolutos de precipitación y temperatura, pues ha sido necesario 
estimar el fraccionamiento isotópico durante la fijación del oxígeno en los 
tejidos. De esta manera, se han desarrollado modelos experimentales en los 
cuales se han construido ecuaciones para el cálculo de temperaturas en 
animales específicos (ver el capítulo de métodos). 
En relación a la posibilidad de incidir en la temperatura ambiental, las 
propuestas realizadas se fundamentan en el hecho de que la principal fuente 
de agua medioambiental es el agua de lluvia (o agua meteórica), y que ésta 
agua, presenta una relación estable y una correlación estimable con la 
temperatura de una región dada (Dansgaard, 1964). En este sentido, y dado 
que los valores de la δ18O de los restos de macromamíferos proceden del agua 
del cuerpo animal, aportada principalmente por el agua meteórica, es posible 
correlacionar los valores de la δ18O de las muestras con los valores del agua 
medioambiental y representar la temperatura acorde a los modelos 
experimentales de control.  
Pero no solo el agua de lluvia es ingerida por los animales. Los animales 
también beben agua del deshielo de los glaciares y desde la vegetación 
(Metcalfe et al., 2013). El agua de deshielo es muy empobrecida, por tanto, 
habrá que tener cuidado en no confundir un clima frío con un fenómeno de 
deshielo debido al alza de las temperaturas. El oxígeno proveniente de la 
vegetación es muy enriquecida. También, habrá que tener cuidado en la 
interpretación de aquellos datos. En este sentido, es conveniente diferenciar 
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“dos tipos” de mamíferos: los bebedores obligados y los no obligados. Los 
bebedores obligados, beberán casi toda el agua desde el agua de lluvia. Los 
bebedores no obligados, la beberán desde cualquier fuente (por ejemplo, 
vegetación, agua metabólica) (Kohn, 1996).  
En el caso de los gonfoterios de Chile, podría ser más fácil la 
interpretación ambiental, ya que corresponden a animales bebedores 
obligados.  
 
5.4.3. Fijación de la relación isotópica de 15N/14N 
 
Casi todo el nitrógeno ingerido proviene de la dieta basada en proteínas. 
En mamíferos herbívoros, los valores observados de la δ15N en el colágeno 
tienen un valor de alrededor de 3‰ más altas que los valores de las plantas 
consumidas (Sponheimer et al., 2003; Koch, 2007).  
La señal isotópica en los mamíferos puede estar influenciada por varios 
factores, que pueden ir desde el clima hasta las patologías en animals (Fig. 
20). En el caso de la vegetación, la mayoría de las plantas obtienen los iones 
de amonio del nitrogeno (NH4+) o nitrato (NO3-) del sustrato, y el valor de la 
δ15N en tales plantas depende de muchos factores: tales como el valor de la 
δ15N en el sustrato, el grado de desarrollo de los suelos, la disponibilidad de 
nutrientes y las asociaciones micorrízicas con la acidez del suelo (Stevens et 
al., 2008) (Fig. 21).  
Globalmente, los valores de la δ15N a nivel del ecosistema son 
controlados por el clima, de manera que en áreas frías y/o húmedas se 
observan valores empobrecidos de la δ15N (Fox-Dobbs et al., 2008). En 
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general, los suelos más cálidos, más secos y/o más salinos producen valores 
altos de la δ15N en las plantas; resultados probables de cambios metabólicos 
en respuesta a cambios en la disponibilidad de agua y cambios en la 













Figura 20. Rango de valores de la δ15N en el colágeno de herbívoros medidos en modernas 
áreas árticas, templadas y de estepa, con posibles causas de variaciones isotópicas de 
nitrógeno en plantas y herbívoros (Modificado de Bocherens, 2003).   
 
En los ecosistemas templados y semiáridos, los valores de la δ15N en la 
vegetación varían de 3‰ a 6‰ (Evans and Ehleringer, 1994). En áreas donde 
la precipitación es superior a 1000 mm/año se ha observado que los valores de 
la δ15N oscilan entre -2 ‰ y 0‰ en plantas que no fijan nitrógeno (Heaton, 
1987). También se han obtenido valores de la δ15N entre -2‰ y 2‰ en plantas 
que fijan nitrógeno atmosférico o que crecen en asociación con micorrizas 
(Schwarcz et al., 1999).  
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La calidad de la alimentación y la fisiología digestiva influye en el  
equilibrio en la excreción del nitrógeno entre la urea y las heces, por lo que las 
dietas pobres en proteínas tienden a resultar en enriquecimientos más 
pequeños (Sponheimer et al., 2003). Además, la escasez de agua en las 
plantas, parece tener un efecto adicional sobre el enriquecimiento de nitrógeno 
(Schwarcz et al., 1999) (Fig. 22). 
Las fuentes potenciales de nitrógeno en una planta (por ejemplo, el 
nitrato, amonio y moléculas orgánicas) varían en abundancia y valor isotópico. 
Las diferencias locales del ciclo del nitrógeno en el suelo juegan un rol 
fundamental en determinar las fuentes disponibles para las plantas, y la 
simbiosis con los microorganismos del suelo y los hongos que son esenciales 
para la planta en relación a la incorporación del nitrógeno, que también afecta a 






























Figura 22. La figura muestra un modelo de balance de masas de los isótopos de nitrógeno en 
estado estacionario para mamíferos. Las flechas dentro y fuera del caballo identifican los 
principales compuestos de nitrógeno y sus composiciones isotópicas. El gráfico bivariante 
muestra cómo los valores del tejido corporal (línea oscura) y la orina (línea gris) cambian a 
medida que la proporción de nitrógeno corporal se pierde debido a los cambios en la orina (Xu), 
suponiendo que el fraccionamiento principal en este sistema ocurre entre el tejido corporal y la 
orina (bu) y que el valor de N de la dieta es 0‰ (línea punteada). Los carnívoros (C) consumen 
proteínas por calorías y, por lo tanto, consumen mucha más cantidad de nitrógeno de la 
necesaria para mantener el equilibrio de masa. Derraman el exceso de nitrógeno en la orina 
empobrecida en 15N, y por tanto, muestran un enriquecimiento de 15N relativamente elevado en 
los tejidos del cuerpo en relación a la dieta. En contraste, un herbívoro para mantener el 
balance de masa (H) sobre una dieta pobre en proteínas, debe derramar menos nitrógeno 
como desecho / orina; pierde más nitrógeno a través del vertimiento inevitable de proteínas del 
cuerpo como cabello, leche, enzimas y especialmente la pared intestinal. Como consecuencia, 
los tejidos corporales de los herbívoros exhiben un menor enriquecimiento de 15N relativo 
(Modificado de Koch, 2007). 
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El estado del nitrógeno en el suelo varia sobre todo a escala espacial, y 
está influenciado por el contenido de agua y pH, historia y edad de los suelos y 
la actividad herbívora. Hay evidencias que las condiciones que provocan una 
alta tasa de rotación del nitrógeno permiten un mayor enriquecimiento de 15N 
en el ecosistema (Handley et al., 1999). Esto, se piensa que deriva de la mayor 
exportación de nitrógeno isotópicamente ligero (por ejemplo, como formas 
volátiles) tal como el amoníaco u el óxido nitroso. La rotación es mayor en las 
condiciones más cálidas y secas, y hay una tendencia general para un mayor 
enriquecimiento de nitrógeno en dichos ecosistemas (Amundson et al., 2003). 
Algunos trabajos han mostrado que el enriquecimiento de 15N en plantas se 
correlaciona cercanamente con la abundancia de precipitación pero 
únicamente para plantas C3  (Swap et al., 2004). Bajo tales condiciones las 
micorrizas están a menudo involucradas en el transporte de nitrógeno hacia las 
plantas, y aquellas asociaciones de micorrizas son esenciales en la influencia 
de la δ 15N en la planta  (Handley et al., 1999).  
La tendencia en general sobre los últimos 45.000 años es un descenso 
gradual en los valores de la δ 15N en la fauna, con valores más bajos 
observados en la δ15N en el Último Máximo Glacial. Los valores incrementaron 
rápidamente en el Holoceno temprano. Sin embargo, no hay un parámetro 
climático o ambiental que haya sido identificado como factor controlador 
primario de los valores de la δ15N sobre el último ciclo interglacial/glacial. 
Aunque un número de factores interrelacionados han sido identificados como 
posibles factores que contribuyeron a la disminución de los valores durante 
intervalos fríos.  
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En primer lugar, una adaptación fisiológica de los animales a 
condiciones adversas  (Richards y Hedges, 2003) o un consumo preferencial 
de plantas con bajos valores (Nadelhoffer et al., 1996). Diferencias en la 
fisiología digestiva entre las especies permite diferentes fraccionamientos entre 
planta-animal  (Sponheimer et al., 2003), y diferencias en la calidad de la dieta, 
especialmente el contenido en proteínas (Sponheimer et al., 2003). Aún así, se 
piensa que es poco probable que la calidad de la dieta y/o fisiología animal 
cambiarían de manera coherente en una región geográfica tan amplia.          
En segundo lugar (más probable), la disminución se debe a un cambio 
en los valores de la δ15N de las plantas. Los valores de las plantas son 
dependientes de múltiples factores, de la δ15N del suelo, desarrollo del suelo, 
disponibilidad de nutrientes (nitrógeno y fósforo), asociaciones de micorrizas, 
ciclo del nitrógeno (sistema abierto con preferencia de perdida de la δ15N 
versus sistemas cerrados con muy limitada perdida de la δ15N) (Amundson et 
al., 2003). Cada uno de estos factores son altamente dependientes de la 
temperatura y disponibilidad de agua, así los valores de las plantas (y por 
tanto, los valores de los herbívoros), dan pistas de los cambios climáticos.  En 
particular, el desarrollo del suelo congelado (permafrost), la fusión y el agua 
estancada parecen jugar un papel significativo en los valores de la δ15N sobre 
la fauna con respecto al último ciclo interglacial/glacial  (Stevens y Hedges, 
2004). Por consiguiente, las condiciones climáticas extremas y el continuo 
permafrost en el Último Máximo Glacial, seguido por un extenso deshielo, pudo 
permitir un dramático empobrecimiento en los valores de la δ15N en la fauna.  
En el estudio de Heaton et al., (1986), se encontró en la fauna moderna 
y en humanos (registrados en sitios arqueológicos) una correlación negativa 
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entre los valores de la δ15N y la cantidad de precipitación. Sin embargo, en el 
estudio de Sealy et al., (1987), se sugirió que la correlación entre cantidad de 
precipitación y los valores de la δ15N en el colágeno de la fauna, únicamente 
ocurre en áreas con menos de 400 mm de precipitación al año. Los resultados 
en Gröcke et al., (1997) y Ambrose (2000), sugieren que la aridez puede 
únicamente afectar a los valores isotópicos del nitrógeno de ciertas especies. 
Sin embargo, los resultados en la fauna herbívora proveniente desde Australia 
y Sudáfrica, son extremadamente similares, lo cual hace pensar que una 
relación global podría existir.  
En el estudio de Ambrose y DeNiro (1986), se indica que como la 
relación entre áridez y la δ15N es más prominente en los animales que no son 
bebedores obligados, los valores más altos de la δ15N en la fauna, se pueden 
relacionar con el factor sequía. Estos animales reducen la perdida de agua 
desde la masa corporal a través de la excreción de la orina, que es más 
concentrada en urea, la cual posee valores más negativos en la δ15N en 
relación al tejido del cuerpo animal. Así, los valores de la δ15N en el cuerpo 
animal pueden ser altos para mantener el equilibrio de masas (Schwarcz et al., 
1999).  
En Sealy et al., (1987), también sugirieron que la reducción de la 
proteína en la dieta, durante el periodo de sequía pudo resultar en el 
incremento del reciclaje de nitrógeno en el animal, mediante la conversión de 
urea a “proteínas bacteriales” en el intestino, lo cual debería incrementar el 
nivel trófico, debido a que la proteína es eventualmente consumida por el 
organismo. Este modelo ha sido criticado, porque el reciclaje de nitrógeno 
debería resultar en el empobrecimiento de la δ15N más que en el 
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enriquecimiento, ya que la urea consumida es empobrecida en la δ15N, y que si 
no hay perdida neta de nitrógeno como un resultado del reciclaje, no debería 
haber ningún cambio en el valor de la δ15N en todo el cuerpo animal. 
 
5.5. Efecto de la lactancia en los isótopos estables registrados en los 
proboscídeos  
 
El comportamiento social de los elefantes modernos (Loxodonta y 
Elephas) es una referencia útil para tratar de comprender el comportamiento de 
los proboscídeos extintos (Haynes, 1991).  
Los elefantes africanos recién nacidos se alimentan exclusivamente de 
la leche materna hasta aproximadamente los 3 meses de edad, después de lo 
cual, comienzan a consumir vegetación (Lee y Moss, 1986, Owen-Smith, 
1988). El destete es muy gradual. Los juveniles pueden sobrevivir sin leche 
alrededor de los 2 años de edad, pero por lo general continúan amamantando 
hasta el nacimiento de la siguiente cría de la madre, después de unos 3 a 6 
años (Lee y Moss, 1986, Owen-Smith, 1988, Sukumar, 2003). La duración de 
los intervalos entre nacimientos está relacionada con la disponibilidad de 
alimentos (promedio = 3,5 en años de alta disponibilidad de alimentos y 5,6 en 
años de baja disponibilidad de alimentos) (Lee y Moss, 1986). Alrededor del 
15% de los juveniles continúan amamantando incluso después de que nace su 








La composición isotópica de los tejidos de los infantes, depende de la 
composición isotópica de las dietas de los infantes (leche y cualquier alimento 
suplementario) y de los fraccionamientos isotópicos específicos de los tejidos 
en relación con la dieta.  
La composición isotópica de las macromoléculas en la leche es igual a la 
dieta de la hembra lactante, sumado a cualquier fraccionamiento metabólico 
isotópico que se produce durante la producción de leche (Metcalfe, 2011). Las 
grasas lácteas tienden a tener valores más bajos de la δ13C que los 
carbohidratos, mientras que los valores de la δ13C en las proteínas son más 
altos (Camin et al., 2008). Debido a que es relativamente alta en grasa, la leche 
típicamente se empobrece de 13C en relación con la dieta (Miller et al., 2008). 
Aunque diferentes especies tienen vías digestivas diferentes (por ejemplo, 
rumiantes vs. no rumiantes) y abundancias relativas de macronutrientes 
lácteos, los estudios de múltiples especies de mamíferos han informado un 
promedio de 1–2 ‰ de empobrecimiento de 13C en la leche en relación con la 
dieta (Miller et al., 2008). Sin embargo, esos estudios implicaron cambios entre 
las dietas C4 y C3 seguidas de tiempos de equilibrio dietario relativamente 
cortos, lo que probablemente condujo a una diferencia entre los valores de la 
δ13C en los tejidos previamente formados (por ejemplo, la grasa almacenada) y 
la leche recién formada.  
Dado que el metabolismo de los tejidos corporales es importante en la 
producción de la leche (Wilson et al., 1988) y los lípidos tienen una ruta 
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metabólica más larga y compleja que los carbohidratos (Masud et al., 1999), la 
leche formada después de un cambio dietario, en parte, puede estar 
comprendida de lípidos derivados de la dieta anterior. Sin embargo, para el 
caso de los gonfoterios de Chile, es muy poco probable que hayan sido 
afectados por los procesos antes mencionados, porque en el rango latitudinal 
estudiado en esta tesis, hubo ausencia de plantas C4 en el Pleistoceno 
Superior (ver capítulo 10). 
Manteniéndose igual, toda la teoría explicada en parráfos recientes, 
entonces, esperaríamos que los tejidos de los infantes que se forman antes del 
nacimiento, tengan valores de la δ13C equivalentes a los de la madre, y los 
tejidos que se forman durante la lactancia tengan valores de la δ13C entre 1-2 
‰ inferiores a la madre, debido al empobrecimiento del 13C de la leche. Sin 
embargo, este modelo no tiene en cuenta la "ruta" metabólica de ciertas 
macromoléculas en la dieta hacia los tejidos corporales específicos (Schwarcz, 
2000).  
En este sentido, el colágeno se construye principalmente a partir de las  
proteínas en la dieta, mientras que el carbonato estructural del bioapatito se 
forma a partir del conjunto metabólico de carbono, derivado de toda la dieta 
(Ambrose y Norr, 1993; Tieszen y Fagre, 1993). Por tanto, se puede esperar 
que los valores de la δ13Ccarbonato de los lactantes sean más bajos que los 
valores de sus madres, y que los valores de la δ13Ccolágeno de los lactantes sean 
más similares a los de sus madres (Metcalfe, 2011). Sin embargo, las 
comparaciones de los valores de la δ13C entre lactantes y madres / adultos han 
arrojado un rango de resultados que, algunos de los cuales, pueden ser 




Los tejidos animales están típicamente enriquecidos en 15N en 
comparación con la dieta (Minagawa y Wada, 1984). La magnitud del 
enriquecimiento de 15N durante la lactancia depende del tejido, fisiología y el 
metabolismo del animal. Sin embargo, en Balasse et al., (2001) indican que 
para los herbívoros (que consumen plantas con niveles bajos en proteínas), la 
proteína de la leche puede continuar proporcionando la mayor contribución de 
aminoácidos al colágeno, incluso cuando se consumen cantidades 
relativamente pequeñas de leche. Además, la formación gradual del colágeno y 
el valor del promedio que se obtiene durante un muestreo isotópico, podrían 
estar mostrando una retención de la señal de "lactancia" durante un tiempo, 
después de que la mayoría de la lactancia haya cesado. En este mismo 
contexto, en Fuller et al., (2006), encontraron que incluso durante el destete de 
los infantes humanos, los valores de la δ15N no disminuyeron a niveles 
maternos tan rápido como los valores de la δ13C. Por tanto, los valores de la 
δ15N de los lactantes tienen mayor utilidad para identificar la duración de la 




La mayor parte del oxígeno contenido en la leche se manifiesta en forma 
de agua, derivada desde el agua de la precipitación y del agua proveniente de 
la dieta. El grado de enriquecimiento depende en gran medida del contenido de 
agua y la composición isotópica de la dieta.  
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En Camin et al., (2008), encontraron que los valores en la dieta de la 
δ18O (en la planta-agua) eran 5-6 ‰ más altos que los del agua proveniente de 
la precipitación, como un resultado de la evapotranspiración que tiene lugar en 
las hojas de las plantas. Además, la cantidad de agua en los tejidos vegetales 
posee una gran variación (por ejemplo, las hierbas contienen hasta 85% de 
agua, en comparación con solo un 15% en el heno) (Renou et al., 2004), por 
tanto, cuando los valores de la δ18O del agua consumidas son los mismos, las 
dietas basadas en las hierbas, exhiben valores de la δ18O en la leche más altos 
que las dietas de heno. Aunque no se ha estudiado en profundidad, existen 
factores fisiológicos que también pueden contribuir al enriquecimiento del 18O 
en la leche. 
Los tejidos animales que se forman antes del nacimiento, deberían tener 
valores de la δ18O similares a los de los tejidos de la madre, ya que ambos se 
forman a partir del mismo grupo de agua corporal. Los lactantes deberían tener 
valores mayores de la δ18O que sus madres, debido al enriquecimiento de 18O 
en la leche. Alimentarse con plantas frondosas, mientras amamantan, también 
aumentaría los valores de la δ18O en los juveniles, pero el consumo de agua 
desde el ambiente debería disminuir los valores de la δ18O hacia los valores de 
la madre (Metcalfe, 2011).  
 
5.6.  Alteración diagenética 
 
 Cuando se llevan a cabo análisis geoquímicos en material fósil, con el fin de 
realizar una interpretación paleoecológica, paleoambiental y/o paleoclimática, 
se ha de realizar una evaluación previa de los efectos que la diagénesis puede 
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haber ejercido sobre dichos fósiles. Por consiguiente, existen diferentes 
métodos para determinar si los mecanismos físicos y químicos acaecidos 
durante el proceso de fosilización han modificado la señal geoquímica original 
del material a estudiar.  
 En primer lugar, para los análisis de la δ13C y δ18O realizados en bioapatito 
se seleccionó el esmalte dental, ya que presentan unas características físicas y 
químicas que lo hacen altamente resistente frente a la alteración diagenética 
(Sharma et al., 2004). El esmalte es menos poroso que el hueso o la dentina, 
presenta menos de un 5% en peso de materia orgánica y muestra cristales de 
bioapatito más grandes (1000 x 130 x 30 nm) y una menor capacidad de 
sustitución química en comparación con el hueso o dentina (Legeros, 1991). 
 El valor de la δ18OPO4 del bioapatito es comúnmente considerado más 
resistente que el valor de la δ18OCO3, puesto que los enlaces P–O en la red del 
bioapatito son más fuertes que los enlaces C–O (Bryant et al., 1994).  
 Se puede producir la alteración de los valores isotópicos de oxígeno 
mediante tres procesos: 1) la precipitación de minerales secundarios 
(carbonatos, fosfatos) en o entre los cristales de bioapatito; 2) la adsorción de 
aniones CO3-2 o PO4-2 en la superficie de la red del bioapatito; y 3) el 
intercambio iónico durante la disolución/reprecipitación o intercambio vía 
estado sólido (Zazzo et al., 2004).  
 Los procesos 1 y 2 pueden ser minimizados mediante el tratamiento 
químico previo de las muestras descrito en el apartado de Material y Métodos. 
Una vez llevados a cabo los análisis de la δ18OCO3 y δ18OPO4, la alteración 
diagenética puede ser evaluada mediante el siguiente razonamiento: si los 
aniones del CO3-2 o el PO4-3 del bioapatito han precipitado en equilibrio a partir 
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del agua corporal en el momento de la mineralización a una temperatura 
corporal relativamente constante en el caso de los mamíferos, se observa una 
diferencia establecida y constante entre los valores de δ18OCO3 y δ18OPO4 
(Δ18OCO3–PO4 = δ18OCO3 - δ18OPO4).  
 En estudios realizados en mamíferos actuales se ha observado un valor 
consistente de Δ18OCO3–PO4 = 8,6-9,1‰ (Iacumin et al., 1996). Un valor cercano 
a este rango en material fósil es indicativo de que ambas fases han retenido su 
valor isotópico original.  
 En el caso del colágeno, la prueba más ampliamente utilizada para 
determinar el grado de alteración diagenética es calcular la relación atómica 
C:N (Ambrose, 1990; Clementz et al., 2009). En mamíferos actuales, esta 
relación fluctúa entre aproximadamente 2,9 y 3,6. Por consiguiente, el colágeno 
fósil, cuyos valores de C:N que presenten dicho rango de valores podrá ser 
considerado como inalterado. Además, los valores del carbono y nitrógeno que 
tengan valores más altos que el 13% y 4,8%, respectivamente (Ambrose, 
1990), pueden ser considerados con una buena preservación.  








CAPÍTULO 6.  
 






















6.1. Concepto y función 
 
El análisis del microdesgaste dental utiliza el microscopio óptico o 
electrónico los cuales permiten identificar y cuantificar los rasgos del 
microdesgaste (estrías y depresiones) presentes en la superficie del esmalte y 
dentina de los dientes (Solounias y Semprebon, 2002). Este análisis permite 
clasificar los individuos analizados dentro de diferentes categorías, por 
ejemplo, ramoneadores, pastadores y animales con dieta mixta. Por 
consiguiente, el microdesgaste corresponde a un método cuyo objetivo es 
realizar inferencias sobre la dieta de los taxones actuales y fósiles, e inferir los 
movimientos mandibulares teniendo en cuenta la orientación y características 
de las marcas.  
Estas estrías son el producto de la abrasión que se produce sobre el 
esmalte durante las últimas ingestas de alimentos (últimos días o semanas) 
realizadas por los animales. Este efecto se denomina “efecto de la última cena” 
(Grine, 1986). Estos microdesgastes son producidas tanto por el alimento como 
por partículas exógenas ingeridas con él durante la masticación. Respecto al 
alimento, en el caso de los mamíferos herbívoros, estas trazas son producto de 
los fitolitos presentes en los vegetales.   
Las propiedades más importantes para la formación de la textura del 
microdesgaste son: tenacidad, dureza y abrasividad. La tenacidad es una 
medida de "la resistencia a la deformación por debajo de la muesca" (Lucas, 
2004), la dureza es "una medida de la resistencia al crecimiento de grietas en 
un material" (Lucas, 2004) y la abrasividad se refiere a el potencial de causar 
abrasión o "desgaste mecánico que involucra fractura" (Lucas, 2004), en el que 
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tanto la dureza como la tenacidad desempeñan un papel importante. Sin 
embargo, los procesos tafonómicos también pueden dejar otras marcas sobre 
el esmalte, pero pueden ser distinguidas respecto a las producidas durante la 
masticación (King et al., 1999). 
 Las variaciones en las pautas de microdesgaste, en las superficies del 
esmalte, definen los diferentes patrones alimenticios de diversas especies 
extintas. Distintos aspectos como el tipo de faceta escogida o el tipo de diente 
pueden tener una influencia en los resultados y deben ser valorados antes de 
aplicar el análisis de microdesgaste dental. En resumen, a través de esta 
técnica se puede inferir cuál fue la dieta del individuo estudiado durante sus 
últimos días y en qué condiciones se llevó a cabo. Se puede realizar estas 
inferencias gracias a estudios previos en los que se han observado las micro 
estrías presentes en mamíferos modernos cuya dieta se desconocía (Solounias 
y Semprebon, 2002).  
El microdesgaste también permite caracterizar la dieta de una misma 
especie según su localización geográfica. Los estudios realizados sobre la 
dieta de la misma especie en diferentes latitudes permitieron corroborar la 
plasticidad de ésta. Por ejemplo, con este mismo método se analizaron los 
patrones de consumo de las familias Camelidae y Antilocapridae, concluyendo 
que la misma especie podía alimentarse de diferentes recursos dependiendo 
del área geográfica que ocupara (Semprebon y Rivals, 2007; 2010). También, 
Rivals y Semprebon (2017) demostraron la importancia de la distribución 
geográfica del Rangifer tarandus, y de cómo la dieta de esta especie podía 
variar según los recursos disponibles en diferentes latitudes.  
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Finalmente, para poder comprender mejor la ecología y la evolución de 
los mamíferos, los proxies utilizados para entender la función de una especie 
deben ser independientes de la forma. Esto es particularmente importante para 
las especies extintas que poseen una morfología dental que no tiene un 




Los primeros estudios de microdesgaste se llevaron a cabo en los años 
50. Estas primeras publicaciones trataban de comprender los movimientos 
masticatorios y su vinculación con los patrones característicos del 
microdesgaste. Para ello se realizaron estudios experimentales tanto en 
herbívoros como en omnívoros y se aplicaron diferentes técnicas. 
En el primer estudio trascendente de microdesgaste, los investigadores 
examinaron cualitativamente el número de estrías (scratches) y depresiones 
(pits) en fotografías tomadas con un microscopio electrónico de barrido 2D de 
los dientes en Heterohyrax brucei y Procavia capensis johnstoni (Walker et al., 
1978). Muchos más estudios cuantitativos siguieron en la década de 1980. 
Estos estudios de microdesgaste permitían definir el tipo de dieta en base a las 
características de las estrías y depresiones. Por ejemplo, en Grine (1981) se 
determinó diferencias entre los molares de Australopithecus africanus y 
Paranthropus robustus. Los primeros se caracterizaban por tener una faceta 
oclusal con más estrías y los segundos una superficie con más depresiones. 
Aquellos que se alimentaban con productos más duros y quebradizos como las 
nueces, tenían una superficie dominada por las depresiones, y aquellos que 
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consumían productos más blandos y abrasivos como las hojas tenían una 
superficie dominada por estrías. En Teaford y Walker (1984), realizaron un 
análisis utilizando dientes de primates actuales y llegaron a las mismas 
conclusiones que Grine (1981), añadiendo que la dieta frugívora dejaba un 
ratio intermedio de depresiones y estrías. Ambos estudios fueron realizados 
con el microscopio electrónico de barrido. Entonces, se hizo evidente que la 
estandarización era necesaria, ya que los patrones de microdesgaste variaban 
según los dientes, las facetas, la configuración del microscopio electrónico de 
barrido y los aumentos (Ungar 2015). Más tarde, se demostró que los patrones 
de microdesgaste se podían distinguir entre los grupos de alimentación a 
través de la observación directa bajo un estereomicroscopio a bajo aumento 
(35 X), lo que sería menos costoso y consumiría menos tiempo (Solounias y 
Semprebon 2002). El uso del estéreomicroscopio para observar el 
microdesgaste no fue utilizado hasta más adelante. En Semprebon et al., 
(2004) realizaron el análisis del microdesgaste dental en primates y ungulados, 
y comprobaron que se podían observar las estrías y depresiones con menos 
aumentos, además, el análisis resultaba efectivo cuando se trataba de 
distinguir entre frugívoros, graminívoros y folívoros.  
En Merceron et al., (2005), se perfeccionó el método de baja 
magnificación mediante el uso de un software de análisis de imágenes para 
mejorar la cuantificación y la repetibilidad. Sin embargo, en todos estos 
estudios, los patrones de microdesgaste se cuantificaron de forma 
semiautomática, basándose en el reconocimiento de las estrías individuales 
por un observador. Esto dio lugar a altos errores intra e inter-observadores que 
podrían sesgar el análisis (DeSantis et al., 2013). Si bien se realizaron algunos 
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intentos en los años ochenta y noventa, para cuantificar patrones de superficie 
dental, a partir de imágenes automáticamente bidimensionales (revisado por 
Ungar et al., 2008), solo el desarrollo de sistemas de adquisición y 
procesamiento 3D en los últimos 10-15 años ha permitido que las estrías del 
microdesgaste se cuantifiquen automáticamente. Las características discretas 
(estrías y depresiones) ya no se identifican ni se cuentan. La textura de toda la 
superficie se cuantifica como una unidad (Calandra y Merceron, 2016).  
 
6.3. Hallazgos trascendentes del análisis de microdesgaste dental en los 
proboscideos  
 
Algunos estudios (por ejemplo, en Semprebon y Rivals, 2007, 2010) han 
proporcionado nuevas perspectivas sobre el comportamiento y la morfología de 
la dieta de los mamíferos. Estos autores demuestraron lo siguiente: 1) la misma 
especie puede tener dietas muy diferentes en diferentes ubicaciones 
geográficas; 2) debido a la variación de la dieta a lo largo del tiempo y el 
espacio, la altura de la corona y la morfología no siempre son buenos 
predictores del comportamiento alimentario; y 3) a medida que aumenta la 
altura de la corona dental en la evolución de linajes de ungulados, la amplitud 
dietaria a menudo aumenta en lugar de estrecharse y especializarse (Rivals et 
al., 2010). De esta manera, posteriores estudios mediante el análisis de 
microdesgaste dental (por ejemplo, Rivals et al., 2012; Rivals et al., 2015) 
mostraron una alta plasticidad dietaria en proboscídeos extintos (por ejemplo, 
en Mammuthus), los cuales tuvieron una fuerte tendencia hacia una dieta 
ramoneadora, cuando su dentición está adaptada morfológicamente al 
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pastoreo. Por otro lado, recientemente en Green et al., (2017) muestran 
evidencia de variación de texturas en el microdesgaste de acuerdo al consumo 
de diferentes especies de vegetación arbustiva en mastodontes.    
Otro hallazgo importante, dice relación con la separación de nichos. 
Entre los proboscídeos, este fenómeno ha sido reportado en deinoterios y 
gonfoterios, y ha ayudado a explicar la coexistencia de mega herbívoros 
simpátricos durante el Mioceno (Calandra et al., 2008). Las especies 
simpátricas de proboscídeos también ocurrieron durante el Cuaternario, como 
el Mammuthus rumanus del Pleistoceno temprano o Mammuthus meridionalis 
que se encuentran asociados con Anancus arvernensis en algunas localidades 
de Europa.  
Finalmente, recientes estudios muestran que algunas poblaciones de 
mamuts y mastodontes comieron alimentos con propiedades de textura 
similares (microdesgaste) a pesar de consumir plantas con valores dispares de 
isótopos estables (por ejemplo, Smith et al., 2017).  
  
6.4. Método del análisis del microdesgaste dental 
 
 El microdesgaste se puede estudiar a partir de diferentes métodos 
y/o herramientas, como es el uso de diferentes microscopios para analizar las 
marcas. Uno de ellos es el microscopio electrónico de barrido (Ryan, 1979) o el 
microscopio confocal que en estudio previos, se ha utilizado intensamente para 
reconstruir la dieta de homínidos extintos a partir del análisis de las texturas 
(Ungar et al., 2003). Sin embargo, durante los últimos años se ha extendido el 
uso del estéreomicroscopio. El análisis a través de este microscopio es más 
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rápido y económico que los otros métodos (Solounias y Semprebon, 2002). En 
esta tesis se utilizó el estéreomicroscopio.  
 Para llevar a cabo el registro del microdesgaste, la observación 
del material se realiza mediante una serie de moldes de resina. Primero se 
confeccionan moldes en negativo de los dientes con silicona dental de alta 
resolución para la zona del esmalte, y de baja resolución para el resto del 
diente. Así, se puede obtener un recipiente en el cual introducir una resina 
epoxídica pura y transparente, de esta manera se puede obtener los moldes en 
positivo (ver apartado Material y Método). Esta metodología, aparte de 
solventar el problema de la reflexión de la luz sobre la muestra, permite realizar 
el estudio de la muestra tantas veces como se quiera sin depender del material 
propiamente dicho (Solounias y Semprebon, 2002). Los moldes transparentes 
llamados epoxy son examinados a 35 x magnificación utilizando 
mayoritariamente un estereomicroscopio. En general, el examen del 
microdesgaste es realizado sobre la segunda banda de esmalte del paracono 
del molar M2 superior. Los paraconos del M2 son analizados en dientes donde 
el molar M1-M3 están en oclusión. Bajo la luz del microscopio, los rasgos 
redondeados (depresiones) y rasgos elongados (estrías) son identificados y 
contados dentro de un estándar, que consiste en un área cuadrada de 0,4 mm 
x 0,4 mm (Solounias y Semprebon, 2002).  
Se recomienda que un único observador experimentado analice el 
microdesgaste en los dientes, lo cual ya es suficiente para minimizar el error 
que se podría incurrir en el análisis (Fraser et al., 2009; Mihlbachler et al., 
2012). En Mihlbachler et al., (2012) han demostrado que el error del 
observador se reduce con el aumento de la experiencia del observador. 
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El objetivo de contar cuántas depresiones y estrías existen en aquella 
área, radica en determinar categorías de dietas tales como ramoneador 
(browser) y pastador (grazer). Los ramoneadores que generalmente comen 
fruta, se sitúan entre ramoneadores de hojas (Leaf Browsers) y pastadores en 
términos de números de estrías, y generalmente tienen más depresiones que 
los ramoneadores de hojas. Los ramoneadores de frutas tienen depresiones 
más grandes que otros grupos tróficos. Estas depresiones grandes son 
distintivos de aquellos observados en los ramoneadores de hojas y/o 
pastadores. Los ramoneadores modernos de hojas, típicamente tienen 
porcentajes más bajos de grandes depresiones, mientras que los pastadores y 
los animales que se alimentan de dieta mixta (mixed feeders), generalmente 
tienen porcentajes más altos. Porcentajes muy altos de individuos de 
ramoneadores de fruta, exhiben grandes depresiones, presumiblemente desde 
revestimientos de frutas y cubiertas de semillas que contienen fitolitos 
(Solounias y Semprebon, 2002).  
La figura 23 demuestra la utilidad de una gráfica bivariada que describe 
el número promedio de scratches frente al número promedio de depresiones 
por taxón para los actuales ungulados ramoneadores de hojas, de frutos, y los 
pastadores, ya que es evidente que no hay solapamiento entre los resultados 
de microdesgaste entre los pastadores y ramoneadores (estos últimos tienen 
menos estrías) (Solounias y Semprebon, 2002).  
La textura de las estrías pueden ser valoradas cualitativamente, de la 
siguiente manera: 1) predominantemente finas, 2) predominantemente 
gruesas, 3) o una mezcla de finas y gruesas. Los modernos ramoneadores 
tienen predominantemente estrías finas, mientras los pastadores y los que se 
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alimentan de dieta mixta (mixed feeders) tienen menor cantidad de estrías 
finas.  
Una valoración de estrías puede ser obtenida con un valor de 0 en 
dientes con estrías predominantemente finos, 1 aquellos con mezcla de finos y 
gruesos, 2 con predominio de estrías gruesos y 3 aquellos con predominio de 
estrías hiper-gruesos (Semprebon et al., 2016).  
La figura 24 muestra que los ramoneadores modernos, dominados por el 
consumo de hojas, se sitúan como un grupo que tiene un rango entre 0 y 0,46 
(poseen mayoritariamente estrías finas); mientras los típicos pastadores tienen 
un rango desde 0,70–1,67 (tienen pocos estrías finos y más estrías gruesos y 
no se superponen a los ramoneadores de hojas). Los mixed feeders con 
comportamiento estacional, que consumen hojas y hierbas regionalmente o se 
solapan con los ramoneadores de hojas y pastadores, poseen un rango desde 
0–1,14. Los ramoneadores de frutas exhiben el rango más amplio de las 
texturas de estrías (0,57–2,29) pero tienen pocas estrías finas que los 
ramoneadores de hojas (Semprebon, 2002). Los ramoneadores modernos que 
consumen cantidades significativas de fruta y/o corteza a menudo tienen 
texturas de estrías distintivamente más amplias que los típicos ramoneadores y 
pastadores (por ejemplo, estrías hiper-gruesos; Solounias y Semprebon, 2002).  
Debido a que los animales modernos mixed feeders cambian entre el 
consumo de hojas y hierbas de forma estacional, o migran de región en región, 
los resultados de las diferentes texturas de microdesgaste, pueden solaparse 
con los rasgos de los ramoneadores y pastadores, cuando el promedio de 
estrías y número promedio de depresiones por taxon son examinados. 
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Aún así, la mayoría de los resultados del promedio de estrías/depresión 
en mixed feeders caen en el intervalo entre puramente ramoneadores y 
puramente pastadores. Cuando las distribuciones de estrías brutss, dentro de 
un taxón son examinadas, distintos subconjuntos de individuos con bajo estrías 
(fase ramoneador) y alto estrías (fase pastador) son evidentes. También, los 
ramoneadores de hojas, pastadores y mixed feeders muestran patrones 
distintivos cuando el porcentaje de estrías brutas de un taxón caen dentro de 
un rango bajo de estrías brutas (por ejemplo, porcentaje de estrías que caen 













Figura 23. Las elipses de confianza de Gauss (p = 0,95). Los centroides indican el rango de 














Figura 24. Rangos dietarios respecto al análisis del microdesgaste dental. A. Gráfico de caja 
que muestra el Rango de Grosor de las Estrías (Scratch Width Score; SWS) para los 
ungulados actuales en diferentes grupos tróficos. En cada gráfica, la línea vertical central 
marca la mediana de la muestra, el 50% central de los valores de rayado se encuentran dentro 
del rango del cuadro y las barras superior e inferior representan el rango de valores de cero 
(datos de Semprebon, 2002). B. Diagrama de caja, indicando la puntuación de rangos de bajo 
número de estrías (% de individuos por taxón entre 0-17 estrías). En cada gráfica, la línea 
vertical central marca la mediana de la muestra (datos de Semprebon, 2002) . 
 
6.5. Descripción de la morfología de los rasgos del microdesgaste 
dental    
 
Al estudiar el esmalte de los dientes de los mamíferos mediante el análisis 
del microdesgaste dental, se pueden observar diferentes morfologías que se 
han atribuido a determinados tipos de comportamiento dietario.  
Respecto a las depresiones, los cuales son un rasgo que se define por su 
forma circular o subcircular y se encuentran de diferentes tamaños. De esta 
morfología se pueden encontrar las siguientes categorías:  
-  Depresiones pequeñas (small pits): aparecen de color blanco brillante 
bajo el microscopio y una apariencia regular y circular distinguible.  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-  Depresiones grandes (large pits): son más profundos que las 
depresiones pequeñas y aparecen de color oscuro. Su tamaño es el 
doble al compararlos con las depresiones pequeñas y el contorno es 
menos regular. Son identificables a través del microscopio, ya que 
reflejan en menor grado la luz, por lo que las depresiones de menor 
diámetro se aprecian más brillantes. Un porcentaje elevado en la 
muestra de depresiones grandes suele estar vinculado a la ingesta de 
fruta y cáscaras de simientes por su contenido en fitolitos, grupo de 
alimentación ramoneadora diferenciable de otro grupo de especies que 
se incluiría entre los que solo ingieren hojas (Solounias y Semprebon, 
2002; Semprebon et al., 2016).   
- Depresiones de circunsferencia irregular (Gouges): son más profundos y 
largos que las depresiones grandes y con los bordes claramente 
irregulares. Son de mayor tamaño que las depresiones grandes. Menos 
frecuentes que las anteriormente descritas. Los bordes son irregulares y 
su diámetro es 2-3 veces superior al de las depresiones grandes. 
Vinculados a la dieta de pasto o alimentación mixta, presumiblemente 
por el mayor contenido de sedimento ingerido durante la masticación 
(Solounias y Semprebon, 2002).   
- Puncture pit: varían en tamaño; pueden ser tan pequeñas como las 
depresiones pequeñas, pero también pueden tener un tamaño bastante 
más grande. La clave para poder identificarlo se encuentra en su gran 
profundidad, simetría y sus márgenes regulares.  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Respecto a las estrías, los cuales son un rasgo que se define por su 
forma alargada y recta. De esta morfología se pueden encontrar las 
siguientes categorías: 
- Estrías delgadas: las cuales son finas y con poca profundidad. 
- Estrías gruesas: son más anchas y relativamente profundas. 
- Estrías hipergruesas: son más anchas que las estrías gruesas y tienen 
un color oscuro.  
- Estrías cruzadas (cross scratches). Estrías que presentan una dirección 
diferente de la de la mayoría, cruzando su trazado con respecto a estas 
últimas como líneas secantes. Suelen ser producto de una masticación 
de movimientos irregulares producidos durante la ingesta de alimentos 
como la corteza o las raíces (Solounias y Semprebon, 2002). 
- Rango de grosor de las estrías o SWS (scratch width score). Se han 
establecido cuatro categorías en función del grosor de las estrías 
(Semprebon et al., 2004; Semprebon y Rivals, 2007; Solounias y 
Semprebon, 2002), numeradas del 0 al 3. SWS 0: esmaltes que 
presentan únicamente estrías finas; SWS 1: donde predominan sobre 
las estrías gruesas; SWS 2: con predominio de las estrías gruesas; SWS 
3: en que se observan únicamente estrías gruesas. Las estrías más 
gruesas están relacionadas con especies pacedoras que se alimentan 
de plantas del tipo C4, con la ingesta de corteza, con ramoneadores que 
comen frutos y también con la ingesta de fruta gruesa, con cáscaras de 
simientes y tallos de plantas; las estrías más finas se relacionan con 
especies ramoneadoras que se alimenta de hojas y con algunas 
especies de alimentación mixta, así como con la ingesta de hierbas C3.  
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CAPÍTULO 7.  
 















7.1. Historia del análisis de los fitolitos 
 
Debido a que en este estudio el mayor registro de microfósiles fue en 
fitolitos, se detallará una breve historia de estos. 
Los fitolitos son partículas microscópicas de sílice hidratado de origen 
vegetal que se forman dentro y entre las células de las plantas, pudiendo 
presentar una variedad considerable de formas (Piperno, 1988). El origen del 
estudio de estas partículas silíceas se remonta a 1832, año en que Charles 
Darwin se dirigía rumbo a las islas de Cabo Verde a bordo del Beagle. Estando 
a unos 100 km de las islas, Darwin tomó una muestra de las partículas 
continentales traídas por el viento que se depositaban en cubierta y las envió al 
investigador alemán Ehrenberg, que distinguió varias formas microscópicas 
presentes incluyendo partículas a las que denominó “phytolitaria”. Estas 
“piedras de planta” ya habían sido descritas algunos años antes (1935) por el 
naturalista alemán Struver que las denominó como “corpúsculos silicios”. En 
1854 Ehrenberg publicó el libro Mickrogeologie, donde propone una primera 
clasificación de los corpúsculos silíceos de origen vegetal (Brochier, 1999). 
Durante mucho tiempo estás partículas se denominaron sencillamente, 
biolitos, un término general que incluye a todo cuerpo mineralizado producido 
por sustancias ergásticas en los tejidos orgánicos (Ehrenberg, 1854). 
Posteriormente fueron denominados fitolitos de ópalo, ópalo sílice opalino, 
ópalo herbáceo o sílice biogénico (Zurro, 2006). Sin embargo, más allá de la 
multiplicidad de denominaciones recibida, los fitolitos en un sentido más exacto 
son biomineralizaciones. En años recientes se ha retornado al término fitolito 
acotado en los albores del estudio de estas biomineralizaciones, por ser más 
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adecuado para denominarlas (Zurro, 2006), en tanto expresa de forma directa 
su origen vegetal. 
Desde el descubrimiento y primeras descripciones en 1835 y hasta 
comienzos del siglo XIX, comenzó a materializarse el estudio de los fitolitos, a 
esto siguió un enfoque botánico y ecológico desde finales del siglo XIX y gran 
parte del siglo XX (Piperno, 1988). Los primeros análisis de fitolitos con 
objetivos arqueológicos se realizan por primera vez a comienzos del siglo XX, 
en contextos de tipo agrícola (Piperno, 1988). Concretamente, Schellemberg 
(1908), utilizó esqueletos silíceos para identificar semillas domesticadas 
procedentes de Kurgan Norte (Turquía). En principio el análisis de fitolitos se 
suma a las disciplinas que colaboran con la Arqueología como una forma de 
obtener información en aquellos yacimientos con problemas de conservación. 
A partir de los ’70 gracias al trabajo de Rovner (1971) la aplicación de este tipo 
de estudios en Arqueología se tornó más sistemática.  
 
7.2. Características y función del análisis de los microfósiles desde el 
cálculo dental  
 
El cálculo dental corresponde a la placa bacteriana mineralizada, que en 
vida ha quedado adherida a la superficie de los dientes (Hillson, 1979, 1986, 
1996; Lukacs, 1989; Mandel, 1990; Adde y Duarte, 1990; Lieverse, 1999; 
Charlier et al., 2010; Greene et al., 2005; Hardy et al., 2009; Henry et al., 2010; 
Jin y Yip, 2002). Está compuesto en alrededor de un 80% por una matriz 
mineral (Boyadjian, 2012) en tanto el 20% restante, corresponde a compuestos 
orgánicos propios de la placa dental bacteriana, incluyendo proteínas, 
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carbohidratos y lípidos (Adde y Duarte, 1990, Lieverse, 1999; Greene et al., 
2005,) provenientes de tejidos y bacterias (Adde y Duarte, 1990). A estos 
restos se adicionan partículas vegetales como fitolitos, fibras, granos de 
almidón, polen y esporas, entre otras, las que pueden quedar incluidas durante 
la masticación (Middleton y Rovner, 1994). Todos estos materiales son 
incorporados a la placa dental (Hardie y Bowden, 1974) que absorbe calcio y 
fosfato de la saliva, lo que da paso al proceso de mineralización y finalmente a 
la formación de cálculo dental (Greene et al., 2005).  
Los depósitos de cálculo dental generalmente contienen formas 
cristalinas de fosfato de calcio incluyendo hidroxiapatita, fosfato octacalcio, 
whitlockita y brushita (Legeros y Shannon, 1979). La presencia y proporción de 
estas sales puede variar entre especies de mamíferos (Legeros y Shannon, 
1979) así como entre individuos (Salazar et al., 2014; Power et al., 2015) 
puesto que la composición mineral del cálculo dental obedece a la madurez de 
los depósitos (Driessens y Verbeeck, 1989; Lieverse, 1999).  
La naturaleza mineral del cálculo dental, facilita su preservación en 
contextos arqueológicos y paleontológicos como un depósito relativamente 
duro adherido a los dientes (Ortner y Putschar, 1995). Un factor fundamental 
para la formación del cálculo dental es la presencia de saliva (Baer et. al, 
1963), lo que asegura la imposibilidad de que otras partículas vegetales se 
incorporen post-mortem desde el sedimento. Por consiguiente, el cálculo dental 
es un registro confiable para la recuperación de información dietaria. 
El intervalo de tiempo representado en el cálculo dental aún no ha sido 
aclarado (Power et al., 2015) y por tanto, no puede ser atribuido a un momento 
concreto de la vida del animal (Salazar et al., 2015; Weber y Price, 2016). Dado 
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que su formación y acumulación varia de un individuo a otro (Salazar et al., 
2014; Power et al., 2015) debido a factores demográficos, sociales e 
intrínsecos, los depósitos pueden representar desde pocos años hasta incluso 
décadas (Scott y Poulson, 2012). Aun así, ofrece una señal a largo plazo 
(Power et al., 2015) que puede entregar información relevante del 
comportamiento, dieta e historia de vida del taxón estudiado (Power et al., 
2015).  
Se ha demostrado que el cálculo dental actúa como repositorio de una 
amplia variedad de materiales orgánicos, incluyendo ADN bacterial, almidones, 
fitolitos e incluso alcaloides (Eerkens et al., 2018). La recuperación de 
microfósiles vegetales a partir del cálculo dental ha sido utilizada 
principalmente para reconstruir la dieta de antiguas poblaciones humanas 
(Lalueza et al., 1996; Reinhard el al., 2001; Piperno, 2006; Boyadjian et al., 
2007, Henry y Piperno, 2008; Hardy et al., 2009; Wesolowski et al, 2010) y sus 
ancestros evolutivos (Ciochon et al., 1990; Henry et al., 2010; Hardy et al., 
2017; Power et al., 2018), fauna extinta (Gobetz y Bozarth, 2001; Gobetz y 
Green, 2004; Asevedo et al., 2012) así como fauna actual moderna (Armitage, 
1975; Middleton y Rovner, 1994; Power et al., 2014;  Cordova y Avery, 2017) y 
prehistórica (Weber y Price, 2016)  
Las ventajas del análisis de microfósiles a partir del cálculo dental 
respecto a otros análisis para la reconstrucción de paleodieta, radican en que i) 
no es destructivo; ii) entrega información dietaria directa y a largo plazo; 
incluyendo plantas consumidas, hábitos de alimentación y ambientes de 
pastoreo iii) y al mismo tiempo contribuye a la reconstrucción del 
paleoambiente. En este sentido, el análisis de microfósiles en el cálculo dental 
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es una herramienta valiosa para comprender los modos de vida de los 











































8.1. Isotópos estables 
 
8.1.1. Notiomastodon platensis 
 
 Se estudiaron los molares correspondientes a 30 sitios localizados entre el 
gradiente latitudinal entre 31º y 42ºS (Fig. 10).  
 En la tabla 1, se observa el análisis en el bioapatito del esmalte dental de 
Notiomastodon platensis localizada entre los 31º y 42ºS. Se analizaron 38 
muestras desde el Centro–Norte (31º–36ºS). Respecto al Centro–Sur (38º–
42ºS) se estudiaron 24 muestras.  
 En la tabla 2, se observan las muestras de colágeno analizadas desde la 
dentina (raíz dental) de Notiomastodon platensis localizada entre los 31º y 
42ºS. Se analizaron 13 muestras desde el Centro–Norte (31º–36ºS). Respecto 
al Centro–Sur (38º–42ºS) se estudiaron 21 muestras.  
 





















SGO. PV.40 Limahuida 31 M3 -11,30 -3,50 27,30 18,25 -5,37 21ºC -27 
SGO.PV.40 Illapel 31 M2 -11,51 -3,56 27,23 18,18 -5,44 20ºC -27 
SGO.PV.267 Quereo 31 m3 -10,80 -5,03 25,72 16,70 -7,02 16ºC -27 
SGO.PV.262 Quereo 31 M3 -10,65 -4,31 26,46 18,37 -5,24 21ºC -26 
SGO.PV.8 Tierras  Blancas 33 M2 -14,80 -6,91 23,78 18,33 -5,28 21ºC -31 
SGO.PV.235 Tierras  Blancas 33 M3 -12,10 -2,80 28,02 18,95 -4,62 23ºC -28 
El Trebal III La Rinconada 33 M3 -11,35 -7,50 23,17 14,94 -8,89 11ºC -27 
El Trebal I La Rinconada 33 M3 -10,28 -10.41 20.17 12.24 -11,76 3ºC -26 
Museo Fonck Quilpué 33 M3 2l -10,47 -1,17 29,7 20,6 -2,87 28ºC -26 
Museo Fonck Quilpué 33 M2 1l -9,1 -1,09 29,78 20,68 -2,78 27,5 -25 
MUSA1690 Río Rapel 33 M3 -13,37 -1,18 29,69 20,59 -2,88 27 -29 
Museo 
Valparaíso Casablanca 33 M3 -9,07 0.62 30,26 21,5 -1,91 30 -25 
MUSA1637 Navidad 33 M3/m3 -10,4 -2,84 27,98 18,92 -4,65 22ºC -26 
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MUSA0354a Algarrobo 33 M3/m3 -11,81 -2,42 28,41 19,34 -4,21 23,5 -27 
SGO.PV.47a Tagua Tagua 34 M3 -11,6 -3,90 26,88 17,84 -5,80 19ºC -27 
SGO.PV.47a Tagua Tagua 34 M3/m3 -12,47 -5,13 25,62 16,60 -7,12 16ºC -28 
SGO.PV.47j Tagua Tagua 34 M3 -12,8 -4,00 26,78 17,74 -5,91 19ºC -29 
SGO.PV.13a Tagua Tagua 34 M3 -13,30 -6,06 24,66 20,04 -3,46 26ºC -29 
SGO.PV.13a Tagua Tagua 34 M3 -12,41 -2,76 28,06 19,00 -4,57 23ºC -28 
SGO.PV.47c Tagua Tagua 34 M3 -3,99 -1,81 29,04 20,10 -3,40 26ºC -20 
SGO.PV.47c Tagua Tagua 34 M3/m3 -4,07 -2,29 28,54 19,46 -4,08 24ºC -20 
SGO.PV.46 Tagua Tagua 34 m3 -11,68 -4,96 25,79 16,77 -6,94 16ºC -27 
SGO.PV.47f Tagua Tagua 34 M3/m3 -11,79 -4,39 26,38 17,35 -6,32 18ºC -27 
SGO.PV.668 Tagua Tagua 34 Dp2? -14,25 -8,48 22,16 13,21 -10,73 6ºC -30 
SGO.PV.686 Tagua Tagua 34 juvenil -13,43 -6,37 24,34 15,35 -8,56 12ºC -29 
SGO.PV.60 Tagua Tagua 34 juvenil -11,54 -5.07 25,68 16,66 -7,06 16ºC -27 
SGO.PV.47k Tagua Tagua 34 M2/m2 -11,97 -4,62 26,14 17,11 -6,58 17ºC -28 
SGO.PV.TT2
A Tagua Tagua 34 M2/m2 -11,71 -3,45 27,35 18,30 -5,26 21ºC -27 
SGO.PV.48a Tagua Tagua 34 M1/m1 -12,61 -6,94 23,75 14,77 -9,07 10ºC -28 
SGO.PV.TT2
B Tagua Tagua 34 M3/m3 -7,56 -12,44 18,08 9,21 -14,98 -6 -23 
SGO.PV.1b Tagua Tagua 34 M1/m1 -12,66 -4,75 26,01 16,98 -6,78 17ºC -28 
SGO.PV.1d Tagua Tagua 34 M2/m2 -11,68 -3,67 27,12 18,07 -5,56 20ºC -27 
SGO.PV.256 Tagua Tagua 34 M3/m3 -11,55 -3,43 27,37 18,32 -5,29 19ºC 27 
SGO.PV.55 Parral 36 M3/m3 -11,12 -3,54 27,25 18,20 -5,42 20ºC -27 
SGO.PV.17a Parral 36 M3 -12,50 -4,70 26,06 17,03 -6,67 17ºC -28 
SGO.PV.15 Parral 36 M3/m3 -11,42 -4,16 26,62 17,58 -6,08 18ºC -27 
SGO.PV.15 Parral 36 M3 -12,00 -3,90 26,88 17,84 -5,80 19ºC -28 
SGO.PV.17 Parral 36 M3 -13,58 -3,95 26,83 18,74 -4,85 22ºC -29 
MRA2462 Alto de Boroa 38 M3 -12,90 -5,20 25,54 16,52 -7,21 16ºC -29 
MRA2461 Alto de Boroa 38 M3 -13,84 -4,91 25,84 16,82 -6,89 16ºC -29 
UACh PV MA 
1 Máfil 39 m2 -12,86 -4,96 25,79 16,49 -7,24 15ºC -29 
UACh PV MA 
1 Máfil 39 M3 -13,45 -5,39 25,35 16,34 -7,40 15ºC -29 
UACh PV TR 
18 El Trébol 39 M3 - - - 16,62 -7,10 16ºC  
UACh PV 
CHA 01 Chan Chan 39 M3 -11,71 -3,83 26,96 17,92 -5,72 19ºC -27 
UACh PV 
CHO 01 Choroico 40 M3 -14,41 -5,47 25,27 17,08 -6,61 17ºC -30 
UACh PV LP 
13 La Plata 40 m2 -15,23 -5,37 25,38 16,69 -7,03 15ºC -31 
UACh PV LP 
14 La Plata 40 m2 -14,73 -5,84 24,88 15,58 -8,21 12ºC -31 
UACh PV LP 
15 La Plata 40 m2 -14,67 -6,04 24,68 15,26 -8,55 12ºC -30 
SGO.PV.44 Río Bueno 40 M3 -12,70 -5,18 25,56 16,84 -6,87 16ºC -28 
SGO.PV.44 Río Bueno 40 M3 -13,10 -4,60 26,16 17,13 -6,56 16ºC -29 
SGO.PV.43 San Pablo 40 M3 -13,90 -3,90 26,88 17,84 -5,80 19ºC -30 
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MHMOP/NO
9 Nochaco 40 Indet. -12,66 -5,00 25,75 16,74 -6,97 16ºC -28 
MHMOP/N11 Nochaco 40 M3 -13,18 -6,18 24,53 15,53 -8,26 13ºC -29 
MHMOP/H12 Huilma 40 Indet. -12,11 -5,03 25,72 16,70 -7,02 16ºC -28 
MHMOPI/628
a Pilauco 40 M2 -13,73 -2,43 28,40 19,33 -4,22 23ºC -29 
MHMOPI/627
a Pilauco 40 M2 -13,34 -4,54 26,22 17,19 -6,5 17ºC -29 
UACh PV FR 
22 Frutillar 41 Indet. -13,33 -5,27 25,48 16,66 -7,06 16ºC -29 
MHAMM 
A02137 Monte Verde 41 M3 -13,12 -5,20 25,54 16,52 -7,21 15ºC -29 
MHAMM 
A02156 Monte Verde 41 m3 -13,68 -5,21 25,53 16,51 -7,22 15ºC -29 
MHAMM 
A02177 Monte Verde 41 M3 -12,02 -7,17 23,51 14,53 -9,32 9ºC -28 
MMC 5 Castro 42 M3 -13,64 -5,69 25,04 16,03 -7,73 14ºC -29 
MMC 6 Castro 42 m3 -13,20 -5,21 25,53 16,51 -7,22 16ºC -29 
 
Tabla 1. Se observa las muestras estudiadas de Notiomastodon platensis en Chile Central 
(31º–42ºS) mediante el análisis del bioapatito desde el esmalte dental. Además, los valores 
isotópicos obtenidos y otros valores calculados que se desprenden de su análisis. TMA: 
Temperatura Media Anual; δ18Oam : 18O en el agua meteórica; Vegetación δ13C (‰ VPDB): 
valor de la estimación de las plantas consumidas.  
 
Muestra Sitio Latitud Molar δ13C (‰) colágeno 
δ15N (‰) 
colágeno C:N 








7 Quereo 31 m3 -19,24 14,22 3,2 -24,24 11,22 
Museo 
Fonck Quilpué 33 M3 2l -21,67 8,00 3,2 -26,67 5 
Museo 









































Tagua 34 M3/m3 -21,59 8,40 3,1 -26,59 5,4 
MRA2462 Alto de Boroa 38 M3 -22,13 1,52 3,1 -27,2 -1,48 
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UACh PV 
MA 1 Máfil 39 m2 -23,04 2,19 3,1 -28,04 -0,81 
UACh PV 
CHA 01 Chan Chan 39 M3 -21,92 3,73 2,9 -26,92 0,73 
UACh PV 
CHA 01 Chan Chan 40 M3 -21,85 3,57 2,7 -26,85 0,57 
UACh PV 
CHO 01 Choroico 40 M3 -23,58 6,32 2,8 -28,58 3,32 
UACh PV 
LP 13 La Plata 40 m2 -23,92 2,29 3,4 -28,92 -0,71 
UACh PV 
LP 14 La Plata 40 m2 -23,45 2,98 3,0 -28,45 -0,02 
UACh PV 
LP 15 La Plata 40 m2 -23,33 2,23 3.2 -28,33 -0,77 
SGO.PV.4
4 Río Bueno 40 M3 -22,99 6,91 3,1 -27,99 3,91 
SGO.PV.4
3 San Pablo 40 M3 -23,00 5,78 3,2 -28 2,78 
GEOUAC
h116 Caracol 40 Root -22,94 7,46 3,2 -27,94 4,46 
MHMOP/
MU/3B Mulpulmo 40 Root -21,43 3,37 2,9 -26,43 0,37 
MHMOP/
MU/5 Mulpulmo 40 M2/m2 -23,05 4,08 3,2 -28,05 1,08 
MHMOP/
MU/6 Mulpulmo 40 M3 root -22,38 5,21 2,9 -27,38 2,21 
MHMOP/
N11 Nochaco 40 M3 -22,09 4,61 3,2 -27,09 1,61 
MHMOPI/
628a Pilauco 40 M2 -21,7 8,5 2,5 -26,7 5,5 
MHMOPI/












Verde 41 M3 -23,29 1,79 3,4 -28,29 -1,21 
MMC 5 Castro 42 M3 -22,26 2,66 3,0 -27,26 -0,34 
 
Tabla 2. Se observa las muestras estudiadas de Notiomastodon platensis en Chile Central 
(31º–42ºS) mediante el análisis del colágeno desde la raíz dental. Además, los valores 
isotópicos obtenidos y otros valores calculados que se desprenden de su análisis.   
 
8.1.2. Megafauna del sitio Pilauco  
 
 En la tabla 1, se muestran los valores isotópicos desde el bioapatito de 
Notiomastodon platensis. 
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En la tabla 3 se muestran los valores isotópicos en el bioapatito de 
Equus andium (équido) y cf. Hemiauchenia paradoxa (camélido). Se analizaron 
6 muestras.   
En la tabla 4, se muestran los valores isotópicos en el colágeno (dentina 
y hueso) de los taxones Notiomastodon platensis, Equus andium, Xenarthra 
indet. (xenartro) y cf. Hemiauchenia paradoxa. En total se analizaron 48 
muestras de la megafauna de este sitio. 
 
Tabla 3. Valores del bioapatito en el esmalte dental de la megafauna del Sitio Pilauco. TMA: 
Temperatura Media Anual; δ18Oam : 18O en el agua meteórica; Vegetación δ13C (‰ VPDB): 




























MHMOP/P1/16 N. platensis Coxal  -22,8 5,7 3,1 -27,8 2,7 Este estudio 
MHMOP/P1/593 








 -27,9 2,9 Este estudio 
MHMOP/P1/469 








 -28,4 1,9 Este estudio 
MHMOP/P1/654 








 -28,2 3,6 Este estudio 
MHMOP/P1/451 
































































































































































































































 -28 4,7 Este estudio 
MHMOP/PI/624 
 N. platensis 
Costilla 
 -23,3 6,9 3,0 -28,3 3,9 Este estudio 
MHMOP/PI/5 N. platensis Vértebra -22,8 9,2 3,3 -27,8 6,2 Este estudio 
MHMOP/P1/628 




 2,5 -26,7 5,8 Este estudio 
GEOUACH 93 








 -27 3,8 Este estudio 
GEOUACH 97 








 -27 4,1 Este estudio 
GEOUACH 98 








 -27 3,6 Este estudio 
GEOUACH 94 































































































































































































































































































































 -26,1 0,9 This Study 
 127
Indet. 






 -26,6 5,7 Este estudio 
Indet. 






 -26,8 5 Este estudio 
MHMOP/P1/643 






 -27,2 2,8 Este estudio 




 -27 3,1 Este estudio 
MHMOP/P1/307 






 -25,9 2,5 Este estudio 
MHMOP/P1/644 





























































































































 -25,8 3,0 Este estudio 
 
Tabla 4. Valores isotópicos del colágeno en la megafauna del sitio Pilauco. Vegetación δ13C 
(‰ VPDB): valor de la estimación de las plantas consumidas.   
   
 
8.1.3. Fauna Moderna 
 
 En la tabla 5, se muestran los valores isotópicos en colágeno de 
especímenes actuales de la especie de ciervo Pudu puda (Fig. 25). Se 
analizaron 8 muestras.  
 Las 8 muestras corresponden a individuos juveniles o subadultos del ciervo 
Pudu puda. Se tomaron muestras de Pudu puda en el Instituto de Anatomía, 
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Facultad de Ciencias Veterinarias de la Universidad Austral de Chile. Los 
especímenes fueron obtenidos en el Centro de Rehabilitacion de Fauna 
Silvestre (CEREFAS; Valdivia, Chile). Los especímenes estaban congelados 
(esqueleto y tejido blando), por tanto, se tuvo que realizar un procedimiento de 
disección para obtener las muestras. 
 Para evitar el sesgo en los valores isotópicos, nos aseguramos de que los 




































 -30,4 1,2 
16094 






 -29,9 0,2 
16097 






 -30,4 -4,6 
16043 






 -31,1 0,7 
16143 






 -31,2 2 
16139 






 -28,8 1,9 
no data 






 -31,7 1,3 
16130 






 -29,3 -1,6 
 
Tabla 5. Valores isotópicos en el colágeno desde la especie Pudu puda (ciervo actual). 
 
cervatillo se alimenta de leche hasta el mes de vida, y la transición a la dieta 
herbívora se completa a los 3 meses. Además, los especímenes presentaron la 
coloración típica de una piel adulta (por ejemplo, Hershkovitz, 1982). Además, 
debido a que diferentes elementos anatómicos pueden mostrar diferentes 
valores isotópicos, se seleccionó un único tipo de elemento anatómico en Pudu 
puda (fémur). 
Estudios previos han sugerido que la megafauna de la Nordpatagonia 
Occidental de Chile habitó en sitios relativamente boscosos (Sánchez et al., 
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2004; González-Guarda et al., 2017), por consiguiente, debido a que el ciervo 
Pudu puda es un fuerte indicador de bosque de dosel cerrado (por ejemplo, 
Meir y Merino, 2007), se ha seleccionado este ciervo para comparar sus 
valores isotópicos con la megafauna de Pilauco. De esta manera, podríamos 











Figura 25. Individuo juvenil de un ciervo de la especie Pudu puda.   
 
8.1.4. Vegetación  
 
 Un total de 41 muestras de especies de plantas fueron colectadas desde 3 
áreas de estudio que comprendieron el sitio ubicado en la Cordillera de la 
Costa, Depresión Central y la Cordillera de los Andes (Fig. 26). En la Tabla 6, 
se observan las muestras de las especies de plantas C3 que se obtuvieron 




Muestras Sitio Taxón Hábito División % N δ 15N (‰, Air) % C 
δ 13C (‰, 
PDB) 
1 PO 1 Parque Oncol Aristotelia chilensis Arbórea Dicotiledóneas 1,8 -1 41 -33,3 
2 PO 2 Parque Oncol Gevuina avellana Arbórea Dicotiledóneas 0,7 2,5 41,2 -35,8 
3 PO 3 Parque Oncol Caldcluvia paniculata Arbórea Dicotiledóneas 1,2 1,3 43,9 -34,9 
4 PO 4 Parque Oncol Amomyrtus luma Arbórea Dicotiledóneas 0,6 2,9 35,6 -33,8 
5 PO 5 Parque Oncol Fuchsia magellanica Arbusto Dicotiledóneas 1,8 1,8 37,6 -34,3 
6 PO 6 Parque Oncol Chusquea quila Arbusto Dicotiledóneas 1,6 3,5 39,8 -35,5 
7 PO 7 Parque Oncol Eucryphia cordifolia Arbórea Dicotiledóneas 0,6 0,4 44,5 -34,1 
8 PO 8 Parque Oncol Luma chequen Arbórea Dicotiledóneas 1 2,6 42,6 -37,9 
9 PO 9 Parque Oncol Lophosoria quadripinnata Helecho Briófitas 2,1 -2,6 44,6 -31,7 
10 PO 10 Parque Oncol Laureliopsis philippiana Arbórea Dicotiledóneas 1,7 -2,7 44 -32,3 
11 PO 11 Parque Oncol Tepualia stipularis Arbórea Dicotiledóneas 0,9 -4,3 45,5 -35,4 
12 PO 12 Parque Oncol Weymouthia mollis Musgo Briófitas 0,9 -5 37,9 -33,8 
13 PO 13 Parque Oncol Weymouthia cochlerifolia Musgo Briófitas 0,9 -3,6 38,2 -35,8 
14 PO 14 Parque Oncol Hymenodontopsis mnioides Musgo Briófitas 1 -3,5 39,5 -34,8 




Musgo Briófitas 0,4 -2,1 40,1 -31,8 
16 PO 16 Parque Oncol Breutelia dumosa Musgo Briófitas 0,6 -1,9 38,9 -30,9 
17 PO 17 Parque Oncol Plagiochila sp. Hepática Hepatofitas  0,5 -3,2 41,1 -34,9 
18 PO 18 Parque Oncol Balantiopsis sp. Hepática 
Hepatofitas 
 0,5 -4,1 37,3 -34,8 
19 PO 19 Parque Oncol Hepática sp. Hepática Hepatofitas  0,5 -3,3 35,4 -34,5 
20 PO 20 Parque Oncol Pseudocyphellaria sp. Liquen micofitos 3 1 40,8 -38,1 
21 PO 21 Parque Oncol Stereocaulon ramulosum Liquen micofitos 0,7 -0,5 38,9 -27,8 





chilensis Arbórea Dicotiledóneas 1,8 0,5 39 -40,2 





avellana Arbórea Dicotiledóneas 0,8 0,3 41,3 -36,9 





paniculata Arbórea Dicotiledóneas 1,1 -9,9 40,6 -36,9 





 luma Arbórea Dicotiledóneas 0,7 -6,3 42,3 -36,4 





magellanica Arbusto Dicotiledóneas 1,5 2,1 37,4 -39,5 





quila adulta Arbusto 
Monocotiledón
eas 1,6 -2,8 37,4 -36,2 





quila brinzal Arbusto 
Monocotiledón
eas 1,7 -3 33,8 -39 





dentata Arbusto Dicotiledóneas 0,5 0,6 37,7 -35,8 





mollis Musgo Briófitas 1 -6,6 35,5 -32,2 
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cochlerifolia Musgo Briófitas 0,6 -4,3 37,1 -30,4 





psis mnioides Musgo Briófitas 0,7 -7,6 37 -33,4 




Radula sp. Hepática Hepatofitos  0,9 -8,3 38,9 -34,4 




Leiomitra sp. Hepática  
Hepatofitos 
 1 -3,6 30 -31,8 





aria sp. Liquén Micofitos 2,9 -2 41,4 -37,9 





chilensis Arbórea Dicotiledóneas 2,5 -0,6 40,9 -33 





avellana Arbórea Dicotiledóneas 1,1 3,4 44 -29,9 





paniculata Arbórea Dicotiledóneas 1,6 -4,9 40,7 -34,6 





meli Arbórea Dicotiledóneas 0,9 -2,1 43,8 -31,8 





magellanica Arbusto Dicotiledóneas 2,1 -1,8 40,8 -34,2 







eas 2,1 -1,7 37,4 -31,6 
 






























Figura 26. Áreas de estudio, donde se colectó la vegetación para el análisis de isótopos 
estables. A. Parque Oncol (Cordillera de la Costa). B. Pichirropulli (Depresión Central) y C. 
Reserva Biológica Huilo Huilo (Cordillera de los Andes).   
 
8.2. Análisis del microdesgaste dental 
 
 En la tabla 7, se indican la procedencia (15 localidades) y el tipo de pieza 





Muestra  Molar Sitio/Latitud 
SGO.PV.267 M3 Quereo, 31ºS 
SGO.PV.22 M3 Lagunillas, 33ºS 
SGO.PV.28 Indet. Algarrobo, 33ºS 
MUSA1690 M3 Río Rapel, 33ºS 
MHNV (ncn) M2/m2 Casablanca, 33ºS 
SGO.PV.47h M2/m2 Tagua Tagua, 34ºS 
SGO PV.1E M3 Tagua Tagua, 34ºS 
SGO PV 47i M3/m3 Tagua Tagua, 34ºS 
SGO.PV.47a M3/m3 Tagua Tagua, 34ºS 
SGO.PV.47b M3/m3 Tagua Tagua, 34ºS 
SGO.PV.47j M3 Tagua Tagua, 34ºS 
SGO.PV.13a M3 Tagua Tagua, 34ºS 
SGO.PV.47c M3/m3 Tagua Tagua, 34ºS 
SGO.PV.46a M3/m3 Tagua Tagua, 34ºS 
SGO.PV.46b M3/m3 Tagua Tagua, 34ºS 
SGO.PV.47f M3/m3 Tagua Tagua, 34ºS 
SGO.PV.47k M2/m2 Tagua Tagua, 34ºS 
SGO.PV.48a M1/m1 Tagua Tagua, 34ºS 
SGO.PV.256 M3/m3 Tagua Tagua, 34ºS 
SGO.PV.47l M3/m3 Tagua Tagua, 34ºS 
SGO.PV.55 M3/m3 Parral, 36ºS 
SGO.PV.15a M3/m3 Parral, 36ºS 
SGO.PV.15b M3/m3 Parral, 36ºS 
MRA2462 M3 Alto de Boroa, 38ºS 
MRA2461 M3 Alto de Boroa, 38ºS 
UACh PV MA 1 m2 Máfil, 39ºS 
UACh PV LP 13 m2 La Plata, 40ºS 
MHMOP/MU/3B Indet. Mulpulmo, 40ºS 
MHMOP/MU/5 M2/m2 Mulpulmo, 40ºS 
MHMOPI/628 M2 Pilauco, 40ºS 
MHMOPI/627 M2 Pilauco, 40ºS 
UACh PV FR 22 Indet. Frutillar, 41ºS 
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MHAMM A02156 m3 Monte Verde, 41ºS 
MMC 5 M3 Castro, 42ºS 
MMC 6 m3 Castro, 42ºS 
 
Tabla 7. Se muestran los datos correspondientes a los 35 molares analizados, procedentes 
dea 15 localidades. 
 
8.3. Análisis de los microfósiles desde el cálculo dental 
 
 En la tabla 8, se observan 28 molares analizados, correspondientes a 13 
localidades.   
Localidades y latitud Muestra Molar 
Quereo, 31ºS SGO PV 267 m3 
Illapel, 31ºS SGO PV 40 M2 
Lagunillas, 33ºS SGO PV 22 M3 
Algarrobo MUSA354a  Indet.  
Algarrobo MUSA354b  Indet.  
Casablanca, 33ºS MNHV (ncn) M2/m2 
Tagua – Tagua, 34ºS 
SGO PV 47a M3 
SGO PV 47b M3/m3 
SGO PV 47c M3/m3 
SGO PV 47f M3/m3 
SGO PV 47g M3/m3 
SGO PV 47h M2/m2 
SGO PV 47i M3/m3 
SGO PV 47j M3 
SGO PV 47k M2/m2 
SGO PV 47l M3/m3 
SGO PV 256 M3/m3 
Parral, 36ºS SGO PV 15ª M3/m3 
Chan Chan, 39ºS UACh PV CHA 01 M3 
El Trébol, 39ºS UACh PV TR 1 m3 
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UACh PV TR 18 m3 
Choroico, 40ºS UAChPVCHO01 M3 
San Pablo de Tramalhue, 40ºS SGO PV 43 M3  
La Plata, Futrono, 40ºS 
UACh PV LP 13 m2 
UACh PV LP 14 m2 
UACh PV LP 15 m2 
UACh PV LP 16 m2 
Rio Bueno, 40ºS SGO PV 44 M3 
 
Tabla 8. Se muestran los datos de los 28 molares analizados, procedentes de 13 localidades.   
  
 
8.4. Dataciones radiocarbónicas 
 
 Se obtuvieron 24 dataciones. Todas las dataciones han sido calibradas 
utilizando Calib 7.02 (Stuiver y Reimer 1986-2014) y la curva de calibración SH-
cal13 (Hogg et al., 2013). 
 La tabla 9 se muestran las dataciones obtenidas en este estudio. 





























Molar  E. andium  11.457 ± 
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La Plata  Molar, raíz N. 
platensis 







Pilauco Cráneo N. 
platensis 














Pilauco Hueso Equus 
andium 













Pilauco Fíbula N. 
platensis 












Pilauco  Vértebra N. 
platensis 















Pilauco  Costilla N. 
platensis 









Pilauco  Costilla N. 
platensis 





















Tabla 9. Se muestran las dataciones de radiocarbono de la megafauna obtenidas del 
colágeno óseo y usando AMS. Todas las dataciones han sido calibradas a años calendario 
utilizando el software Calib 7.0.4 y la curva de calibración del hemisferio sur SH13. Se usaron 
diferentes pretratamientos de colágeno óseo: ᵃ XAD, ᵇ Ultrafiltración. Instituciones: SGO.PV, 
Museo Nacional de Historia Natural; MRA, Museo Regional de la Araucanía; UACh PV, 
Universidad Austral de Chile, Paleontología de Vertebrados; MHMO, Museo Histórico 
Municipal de Osorno; MMC, Museo Municipal de Castro; GEOUACH, Geología Universidad 
Austral de Chile; CAMS, center for accelerator mass spectrometry in Lawrence Livermore 
National laboratories, California; PSUAMS, Human Paleoecology and Isotope Geochemistry 
Lab of the Pennsylvania State University; UCI, Keck Carbon Cycle AMS Facility, Earth System 



































9.1. Nivel de análisis de la investigación 
 
 En sentido estricto, el nivel de análisis del presente estudio se basa en el 
“nivel organismos”. De esta manera, en principio, los efectos de los resultados 
del análisis de los gonfoterios son aplicables solamente a la autoecología del 
grupo de estudio. Sin embargo, tal como hemos indicado en el capítulo 1, 
debido a que los gonfoterios son considerados modeladores ecológicos, por 
este motivo, en esta investigación también se han realizado inferencias 
respecto a los niveles poblacionales, comunitarios, ecosistémicos y 
ambientales.  
 
9.2. Escala temporal de la dieta y de los proxies dietarios 
 
La escala temporal de la dieta está definida por dos componentes: grano 
y extensión. El grano temporal, es la resolución en la cual un proxy puede 
detectar cambios en la dieta, por ejemplo, al observar un mamífero justo en el 
instante (en segundos o minutos) en el cual su dieta cambia de arbustos a 
hierbas. Obviamente, en este estudio no se puede abarcar el grano temporal 
con ese nivel de resolución; por ejemplo, al utilizar los isótopos estables en el 
colágeno óseo – que se incorporan muy lentamente – solo podríamos observar 
un cambio de dieta después de años o décadas.  
En relación a la extensión temporal, esta se puede pensar de dos 
maneras: la extensión del proxy y extensión del organismo. La extensión del 
proxy es el lapso de tiempo durante el cual un proxy podría utilizarse para 
registrar la dieta.  
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Los isótopos estables registrados en el esmalte dental, se ha 
interpretado que contienen información dietaria del orden de 100 millones de 
años sin alteración diagenética significativa (Koch, 2007), tienen una extensión 
de proxy muy amplia, y son útiles para inferir dietas desde tiempos muy 
remotos (Kimura et al., 2013) hasta la actualidad (Cerling et al., 2008).  
Algunos proxies, como el contenido fecal, pueden ser muy informativos 
en casos de fósiles excepcionales, pero en general tienen extensiones cortas 
de cientos de años o menos tiempo. Las longitudes del grano temporal y la 
extensión del proxy generalmente están correlacionadas, pero los valores 
atípicos como el microdesgaste dental pueden registrar cambios semanales en 
la dieta en un mamífero que vivió hace millones de años (Teaford y Oyen, 
1989). 
La extensión del organismo, es el período de tiempo dentro de la vida de 
un organismo que un proxy puede registrar la información de la dieta. Los 
molares solo registrarán una señal isotópica, durante los meses durante los 
cuales se están formando (antes de volverse metabólicamente inertes), por 
tanto, es probable que representen la dieta durante el estadío juvenil de 
aquellos mamíferos que tienen un reemplazo dental limitado (Hoppe et al., 
2004). En el caso de los gonfoterios, debido a que los proboscídeos tienen 
dientes de reemplazo horizontal (Mothé et al., 2010), los proxies podrían indicar 
una señal autoecológica diferente en cada uno de los molares que se 
reemplazan a lo largo de toda la ontogenia. Además, como los juveniles 
consumen leche materna durante la formación del dp3 y dp4, se han 
observado valores mayores de la δ15N que los molares o los huesos que se 
desarrollaron durante la edad adulta (Bocherens, 2003). Por esta razón, para 
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evitar este sesgo, en esta investigación se seleccionó principalmente los 
molares que se desarrollaron durante la edad adulta (es decir, M2 / m2; M3 / 
m3).  
Sin embargo, en el caso del análisis del microdesgaste dental, debido a 
que los patrones del microdesgaste en los dientes se van reemplazando rápida 
y continuamente, este proxy solo registra la dieta durante los últimos días o 
semanas que un mamífero está vivo (Teaford y Oyen, 1989).   
 
9.3. Preguntas de la investigación 
 
1) ¿Qué correspondencia existe entre cada una de las interpretaciones que 
han proporcionado los proxies utilizados en esta investigación? 
  
 En sentido estricto, el análisis del microdesgaste dental y el análisis de los 
microfósiles del cálculo dental son capaces de determinar la dieta; en términos 
de diferenciar un comportamiento ramoneador y pastador, y el análisis de los 
isótopos estables interpreta el ambiente y clima. Sin embargo, los isótopos 
estables pueden diferenciar con gran precisión entre la dieta caracterizada por 
una vía fotosintética C3 versus la dieta caracterizada por una vía fotosintética 
C4. Aunque pueden también delimitar rangos de ambientes C3 en términos de 
pastizales y ambientes más forestados.    
 De esta manera, se intentó aplicar los tres proxies a cada molar del registro 
fósil de los gonfoterios de Chile localizados entre los 31ºS y 42ºS. 
Particularmente, respecto al análisis del microdesgaste dental y al análisis de 
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los microfósiles del cálculo dental, no se pudo analizar todos los molares desde 
estos proxies, ya que algunos presentaron alteración tafonómica.   
2) ¿Qué correspondencia existe entre las interpretaciones procedentes de los 
proxies utilizados en este estudio y aquellos utilizados en estudios previos (por 
ejemplo, polen, alquenones y glaciares? 
 
 Básicamente, se realizó un estudio bibliográfico de la información 
paleoclimática y paleoambiental del Pleistoceno Superior de Chile y se 
comparó con los resultados de esta tesis. Además, se complementó con 
dataciones radiocarbónicas provenientes desde la literatura y de fechados 
desde este estudio.  
 
 De estas preguntas principales, secundariamente se han derivado las 
siguientes preguntas: 
 
1) ¿Qué implicancias paleoclimáticas y paleoambientales poseen los datos 
presentados en esta investigación? 
 
 Debido a que existen ecuaciones que posibilitan el cálculo de algunas 
magnitudes climáticas a partir del registro fósil de los mamíferos, se pudo 
obtener las temperaturas y precipitaciones medias anuales.   
 
2) ¿Existe alguna relación entre los valores isotópicos de los gonfoterios y otros 
herbívoros fósiles de Chile?  
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 Como existe una escasez de fechados radiocarbónicos para los mamíferos 
fósiles del Pleistoceno Superior de Chile, solamente se analizó la megafauna 
registrada en el sitio Pilauco, ya que este sitio posee el registro cronológico 
más robusto de los sitios del Pleistoceno chileno localizados entre los 31º–
42ºS.  
 
3) ¿Qué relación existe entre los datos de isótopos estables obtenidos desde la 
megafauna fósil, la moderna vegetación y la fauna actual de Chile? 
  
 Con el objetivo de observar las diferencias y semejanzas entre los datos 
isotópicos obtenidos desde los fósiles del Pleistoceno Superior de Chile, la 
vegetación y fauna actual, se seleccionó un área de estudio específico. El área 
corresponde a la Región de Los Ríos (XIV Región) en la cual se estudió el 
ciervo actual Pudu puda y la vegetación potencialmente consumida por esta 
especie de herbívoro. La misma vegetación se colectó desde tres localidades 
distintas (Cordillera de la Costa, Depresión Central y Cordillera de Los Andes).  
 
4) ¿Existe una diferencia significativa entre la autoecología de los gonfoterios 
de Chile y aquellos que habitaron otras localidades de América del Sur? 
  
 Respecto a los isótopos estables, se comparó principalmente con los 
valores isotópicos del bioapatito publicados en escasas investigaciones (por 
ejemplo, Sánchez et al., 2004; Domingo et al., 2012) acerca de los gonfoterios 
registrados en otras partes de América del Sur. Hasta donde tengo 
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conocimiento, no existen datos isotópicos desde el colágeno en gonfoterios de 
América del Sur, por tanto, no es posible comparar nuestros resultados.  
 Respecto al análisis del microdesgaste y análisis de los microfósiles desde 
el cálculo dental, solo fue posible comparar los resultados de la presente tesis 
con el estudio de Asevedo et al., (2012), solamente desde una localidad en 
Brasil.  
 




 El esmalte es separado con la ayuda de brocas estáticas con 
impregnaciones de tungsteno o adiamantadas. Se utilizó un taladro de mano 
rotatorio con una punta de diamante punzón dental, para recuperar el esmalte 
dental desde un área del diente lo más amplia posible para evitar el sesgo 
estacional relacionado con el momento de la mineralización. Uno de los 
principales objetivos del tratamiento es la eliminación de aquellos agentes 
exógenos o propios de la muestra que puedan oscurecer o imposibilitar la 
determinacion química. Para el caso de la δ13C y δ18O, el objetivo es eliminar 
los carbonatos añadidos a la muestra, ya sean de origen orgánico e inorgánico    
 Se muestrearon de cinco a seis miligramos de esmalte dental para los 
análisis de la δ13C y δ18O del bioapatito. Los resultados de isótopos estables se 
informan en la notación δHXmuestra=[(Rmuestra−Restándar)/Restándar] x1000, donde X 
es el elemento, H es la masa del isótopo raro y pesado, y R=13C/12C, 18O/16O o 
15N/14N. Los valores de la δ13C y δ18O se expresan en el estándar Vienna Dee 
 145
Belemnite (V-PDB), aunque los valores de la δ18O también se dan en términos 
de la norma V-SMOW (Standard Standard Ocean Water), de modo que los 
valores V-PDB pueden convertirse en V-SMOW aplicando la siguiente fórmula: 
δ18OSMOW = (1.0309 x δ18OVPDB) + 30.909.  
 Los valores de la δ13C y δ18O, en el bioapatito, fueron medidos en el 
Service de Spectrométrie de Masse Isotopique du Muséum National Histoire 
Naturelle (SSMIM-MNHN) en Paris, (France). Se trataron las muestras 
siguiendo procedimientos descritos en Tornero et al., (2013). Las muestras que 
pesaban 4,5–7 mg fueron tratadas químicamente siguiendo protocolos 
originalmente propuestos por Lee-Thorp y van der Merwe (1987), y modificados 
por Koch et al., (1997), y Balasse et al., (2002). Las muestras de polvo se 
trataron durante 4 h con ácido acético 0,1 M [CH3COOH] (0,1 ml de solución / 
0,1 mg de muestra), se enjuagaron varias veces con agua destilada, secadas a 
70ºC y se liofilizaron. Debido a que se sabe que el pretratamiento induce un 
cambio en los valores de la δ18O (Koch et al., 1997; Balasse et al., 2012; 
Frémondeau et al., 2012), se verificó la pérdida de peso de la muestra durante 
el pretratamiento para garantizar condiciones de reacción similares. Se 
introdujeron muestras secas que pesaban ~ 600 microgramos en un dispositivo 
Kiel IV conectado a un espectrómetro de masas de relación de isótopos Delta 
V Advantage (IRMS). Todas las muestras se midieron en dos series analíticas 
diferentes. La precisión de las mediciones se verificaron utilizando un estándar 
interno de laboratorio de carbonato de calcio (Marbre LM normalized to NBS 
19). Durante el período de análisis, un total de 16 muestras de Marbre LM dio 
un valor medio en la δ13C de +2,09±0,037‰ (1σ) (valor esperado +2,13‰) y un 
valor en la δ18O de -1,92 ± 0,071‰ (1σ) (valor esperado -1,83‰).  
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 En este estudio consideramos un valor de -6,5‰, aceptado para el 
Pleistoceno Superior (Tipple et al., 2010). Por lo tanto, los rangos que 
consideraremos para clasificar la vegetación, según los valores de δ13Cesmalte, 
después de la corrección para la discriminación trófica (Cerling y Harris, 1999) 
son: 1) bosque de dosel cerrado, -20,5 to -14,5‰; 2) un ambiente húmedo que 
va desde áreas arboladas a áreas de hierbas C3, -14,5 a -9,5‰; 3) un ambiente 
árido que va desde áreas arboladas a áreas de hierbas C3, -9,5 a -6,5‰; 4) 
áreas abiertas de hierbas C3–C4, -6,5‰ a -1,5‰; y 5) solo áreas de hierbas C4, 
-1,5‰ a +6,5‰ (Domingo et al., 2012, 2013, 2016, 2017).  
 Para calcular las Temperaturas Medias Anuales (TAM), primero estimamos 
el valor de δ18Oagua meteórica) ingerido por los gonfoterios usando sus valores de 
δ18OPO4 en el esmalte, y posteriormente, aplicamos la regresión lineal δ 
18Oaguameteórica-δ18OPO4 establecida para sus parientes más cercanos: los 
elefantes modernos. Tal ecuación se seleccionó suponiendo que no hay 
diferencias significativas en el factor de fraccionamiento entre δ18OPO4 y δ 
18Oaguameteórica de los gonfoterios extintos y elefantes vivos.  
 Las siguientes ecuaciones fueron utilizadas: 
 
(1) Équidos: δ18Oaguameteórica (VSMOW) = (δ18OPO4 (VSMOW) – 22,6)/0,77 (Delgado-
Huertas et al., 1995)  
(2) Gonfoterios: δ18Oaguameteórica (VSMOW) = (δ18OPO4 (VSMOW) – 23,3)/0,94 (Ayliffe et 
al.,1992)  
 
(3) Ruminantes: δ18Oaguameteórica (VSMOW) = (δ18OPO4 (VSMOW) – 25,53)/1,13 
(D´Angela and Longinelli, 1990).  
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δ18Oaguameteórica (VSMOW) = (δ18OPO4 (VSMOW) – 23,3)/0,94 (Ayliffe et al., 1992).  
  
 Para calcular la TMA, se utilizó una ecuación lineal entre los valores de la 
TMA y la δ18Oaguameteórica : TMA (ºC) = δ18Oaguameteórica (V-SMOW) +12,68)/0,36 
(R2 = 0,72) (Rozansky et al., 1993). Esta ecuación fue seleccionada porque 
utiliza datos de todas las estaciones meteorológicas alrededor del mundo; por 
tanto, todos los regímenes climáticos existentes están representados dentro de 
él. A partir de los valores de la δ13C del bioapatito, la moderna vegetación 
equivalente se calculó utilizando la siguiente ecuación:  
 
δ13Cvegetación = δ13Chojas + (δ13Catmósfera-modernaCO2 - δ13Catmósfera-antiguaCO2), donde la 
δ13Cvegetación = δ13Cdiente -14,1‰ (Cerling y Harris, 1999), δ13Catmósfera-modernaCO2 es 
-8‰ y δ13Catmósfera-antiguaCO2 es -6,5‰ (Pleistoceno Superior) (Tipple et al., 2010).  
 
 Para calcular la Precipitación Media Anual (PMA), se calculó utilizando la 
siguiente ecuación:  
 
δ13C (‰, V-PDB) = -10,29 + 1,90 x 10-4 Altitud (m) – 5,61 log10 (PMA + 300; 




 Una vez seleccionados los restos óseos y la dentina, éstos fueron 
sometidos a diferentes procedimientos previos a la medición isotópica. El 
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objetivo de éstos, es conseguir extraer el colágeno del tejido óseo verificando 
criterios de nula contaminación y preservación original de la señal. Para ello un 
pequeño fragmento del hueso ha sido cuidadosamente cortado con una 
herramienta llamada Dremmel equipado con una broca de fibra de carbono. 
Una vez obtenido el fragmento se ha procedido a la limpieza de este con tal de 
eliminar restos de sedimentos u otros posibles contaminantes. Este proceso se 
realiza con la misma herramienta, pero equipada, en este caso, con una broca 
de tungsteno y por abrasión (Fig 27: A y B).  
 El fragmento óseo extraído ha sido molturado con el molturador IKA A10 
basic y separado en dos fracciones. Por un lado, la fracción fina de <355 y por 
otro la fracción gruesa de >355. El procedimiento prosigue con la fracción 
gruesa (Fig 27; C y D). El proceso de extracción de colágeno se realiza en tres 
etapas distintas y tiene una duración aproximada de 3 días. El protocolo que se 
ha seguido se basa en la propuesta de Longin (1971), posteriormente 
modificada por Bocherens et al., (1997). A continuación, se describen los pasos 
fundamentales seguidos: en la primera jornada preparamos y rotulamos 
recipientes bickers de 50 mL para cada una de las muestras. En cada bicker se 
introducen 0,3 gr de la fracción gruesa de la muestra correspondiente y la 
tratamos con 20 ml de ácido clorhídrico (1M) durante 20 min en una placa de 
agitación. Posteriormente se filtra la muestra en un filtro de columna y se 
eliminan los restos de ácido. La muestra se recupera con una espátula y la 
colocamos en 15 ml de hidróxido de sodio (0,125 M) en los recipientes de 
vidrio. Finalmente, tapamos los bickers con parafilm y se dejan reposar 20 
horas (Fig. 28: A, B, C y D). En la segunda jornada preparamos tubos pyrex y 
los numeramos como hicimos el primer día. Volvemos a filtrar y a enjuagar las 
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muestras en la columna de filtro y las recogemos con la espátula para ponerlas 
en los tubos pyrex los cuales ya estaban cubiertos de ácido clorhídrico (0,1 M) 
y pH 2-3. Para finalizar el proceso del segundo día, dejamos los mismos tubos 
durante 17 horas a 100° en el horno del laboratorio (Fig. 28: E y F). En la última 
jornada se recogió las muestras del horno y mientras se atemperan, se preparó 
los viales de plástico con tapón. Estos viales se pesaron (con tapón incluido) y 
se anotó su peso. Después se filtró la muestra de los tubos pyrex colocando el 
vial de plástico en el interior del filtro. En esta fase no se pesó mucha agua, ya 
que no interesa que quede agua en la muestra. Con este último filtrado se 
finalizó los 3 pasos y la muestra ya está lista para ser liofilizada. La obtención 
de la muestra como el posterior tratamiento, se han llevado a cabo en el 
laboratorio Biomolecular del Institut Català de Paleoecologia Humana i Evolució 
Social (IPHES), en Tarragona (Fig. 28: G y H). La liofilización de las muestras 
se ha llevado a cabo en el Institut Català d'Investigació Química (ICIQ), 
Tarragona.  
 Una vez liofilizadas las muestras son pesadas y encapsuladas. Este paso 
se llevó a cabo en el Institut de Ciència i Tecnologia Ambiental (ICTA), 
Bellaterra, Barcelona. En cada una de las cápsulas de estaño (SÄNTIS, 
analytical) se pesó aproximadamente 0,3 mg. Los porcillos con las muestras 
quedan almacenadas en unidades Dry-Keeper hasta ser medidas en el EA-
IRMS. La medición isotópica de los ratios 13C/12C y 15N/14N se han  
realizado en el Laboratori d’Anàlisi d’Isòtops Estables (LAIE) de la Universidad 
Autónoma de Barcelona (UAB), bajo supervisión técnica de Pau Comes. Para 
ello, se ha utilizado un analizador elemental Flash HT con un reactor simple 
para la determinación simultánea de la δ13C y δ15N. El interfaz Finnigan 
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ConFlo-III- permite conectar el analizador elemental al espectrómetro de masas 
de isotopos estables. Esta interfaz utiliza un sistema de dilución de gases, que 
compensa las diferentes cantidades de Carbono, Nitrógeno, Oxigeno e 
Hidrogeno en la muestra orgánica (Fig. 29). Los ratios elementales C/N fueron 
calculados como ratios atómicos. El estándar utilizado para la δ13C fue Viena 














Figura 27. Procedimiento mecánico para la obtención de la muestra que posteriormente será 
tratada químicamente durante el análisis del colágeno. A y B: corte del hueso con el Dremmel; 
C: molturador con el que se consiguen las diferentes fracciones que después se analizaran; D: 































Figura 28. Análisis químico del colágeno. A, B, C y D: primera fase de la extracción de 
colágeno; E y F: segundo día de extracción; G y H: tercer día en el que el colágeno de la 
















Figura 29. Procedimiento para la obtención de los valores isotópicos. A: máquina liofilizadora; 
B y D: peso de las muestras e introducción en capsulas de estaño; C: espectrómetro de masas 
del ICTA (Modificado de Ramírez, 2017).  
  
9.4.3. Vegetación moderna 
 
La vegetación colectada corresponde principalmente a las plantas 
consumidas por Puda puda (por ejemplo, Pavéz et al., 2015). En febrero del 
año 2016 (verano austral) se colectaron las plantas. En tres áreas se 
recolectaron las mismas especies vegetales: Cordillera de la Costa, localidad 
Parque Oncol, 39º42'S, 715 m s.n.m.,TMA (Temperatura Media Anual) = 10ºC, 
PMA (Precipitación Media Anual) = 2500 mm / año); la Depresión Central, 
localidad Pichirropulli, 40º04'S, 70 m s.n.m TMA = 12ºC, PMA = 1300 mm / 
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año; y la Cordillera de los Andes, localidad Reserva Biológica Huilo Huilo, 
40º01'S, 600 m s.n.m, TMA = 10ºC, PMA = 2000 mm / año.  
Debido a que los estudios previos (por ejemplo, Iacumin et al., 2000; 
Contrain et al., 2004) han detectado diferencias isotópicas entre plantas que no 
fijan nitrógeno y plantas que fijan nitrógeno atmosférico, hemos incluido esos 
tipos de plantas en nuestro estudio. 
 Las plantas colectadas, se llevaron al Laboratorio de Paleontología de la 
Facultad de Ciencias en la Universidad Austral de Chile localizada en la ciudad 
de Valdivia. En ese lugar, las plantas colectadas fueron secadas durante 24 
horas en un horno de secado a una temperatura de 60 ºC con el objetivo de 
eliminar todo microorganismo que pudiera interfeir en los resultados del análisis 
isotópico. Posteriormente al secado, se pesaron entre 0,25 y 0,3 mg de cada 
ejemplar colectado para luego ser empaquetado en bolsas herméticas de 
5x7mm. El material pesado y empaquetado fue enviado al Laboratorio de 
Biociencias de Isótopos (ISOFYS) perteneciente al Departamento de Aplicación 
Analítica y Química Física de la Facultad de Bioingeniería de la Universidad de 
Ghent en Bélgica. ISOFYS ofrece servicios de análisis de isótopos de 13C y 15N 
en abundancia natural y ligeramente enriquecido (<5%), en átomos de 
muestras sólidas tales como suelo, sedimentos, plantas y tejidos animales, etc., 
utilizando EA-IRMS (Análisis Elemental - Relación Isotópica de Espectrómetro 
de Masas).  
 Los materiales sólidos son examinados utilizando un analizador elemental 
PDZ Europa ANCA-GSL (Analizador automatizado de Nitrógeno Carbono - 
Sólidos y Líquidos) interconectado con un Sercon 20-20 IRMS que posee 
sistema electrónico SysCon (SERCON, Cheshire, Reino Unido). 
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 Las muestras son medidas en relación con los estándares de laboratorio, 
que se ajustan al tamaño de la muestra y han sido calibrados con estándares 
internacionales de Iso-analítica. La unidad delta final se expresa en relación 
con las normas internacionales de V-PDB (Viena PeeDee Belemnite) para 13C 
y AIRE para el 15N. 
 
9.5. Análisis del microdesgaste dental 
 
Para este estudio se tuvo acceso a casi todos los molares de gonfoterio 
registrados en Chile. Sin embargo, sólo se pudieron estudiar 35 muestras, ya 
que algunos molares mostraron evidencias de alteraciones tafonómicas y 
diagenéticas. Se seleccionaron preferentemente los segundos molares 
superiores e inferiores (M2 y m2, respectivamente), aunque los primeros 
molares (M1 / m1) y tercero (M3 / m3) fueron estudiados para ampliar el 
conjunto de datos. El análisis de microdesgaste siguió la metodología 
especificada por Asevedo et al., (2012): se seleccionó una región inalterada de 
la superficie del esmalte oclusal del metalófilo / metalófido en las cúspides 
postrita y pretrita. Las estrías y depresiones del microdesgaste se examinaron 
utilizando un estereomicroscopio de luz y 35 x aumento por un único 
observador experimentado, siguiendo el protocolo de limpieza, moldeo, 
fundición y examen desarrollado por Solounias y Semprebon (2002).  
El patrón de microdesgaste fue analizado en el área oclusal del esmalte 
dental, y se observó y cuantificó las siguientes características: i) el número 
promedio de depresiones (rasgos redondeadas) versus el número promedio de 
estrías (rasgos alargados) por taxón se evaluaron dentro de un margen de 0,16 
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mm2 área (retícula ocular); ii) las texturas de las estrías se calificaron 
cualitativamente como predominantemente finas, predominantemente gruesas, 
o como una mezcla de tipos finos y gruesos por superficie dental, siguiendo los 
criterios descritos en Solounias y Semprebon (2002) para reconocer estas 
texturas; iii) se obtuvo un Rango del Grosor de las Estrías (Scratch Width 
Score; SWS) dando una puntuación de 0 a los dientes con estrías 
predominantemente finass por superficie del diente, 1 a aquellos con una 
mezcla de texturas finas y gruesas, 2 a aquellos con estrías 
predominantemente gruesos y 3 para aquellos con estrías predominantemente 
hiper-gruesos por superficie del diente. Los puntajes individuales para una 
muestra se promediaron para obtener el puntaje promedio de estrías para ese 
taxón (Rivals et al., 2007); y iv) los ramoneadores de hojas, pastadores y 
mixed-feeder muestran patrones distintivos cuando se calcula el porcentaje de 
estrías brutass en una muestra que caen dentro de un rango bajo de estrías 
brutos (es decir, el porcentaje de estrías que caen entre 0-17) (Semprebon et 
al., 2016). 
 Por un lado, no existe una superposición entre los rangos bajos de los 
ramoneadores dominados por hojas y pastadores actuales (es decir, 72,73-
100% de los taxones dominados por ramoneadores de hojas actuales tienen un 
número promedio de estrías individuales que caen entre 0-17 y 0-22,2% de 
taxones de pastadores actuales tienen números promedio de estrías 
individuales que caen entre 0-17). Por otro lado, no se observa superposición 
en los rangos de ramoneadores y mixed-feeder estacionales o regionales 
(20,93-70% de los taxa tienen números promedio de estrías individuales que 
caen entre 0-17) y la superposición entre los herbívoros y este último es 
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insignificante. Los ramoneadores dominados por frutas como grupo exhiben un 
rango muy amplia de estrías (0-86% de estrías caen entre 0-17), tal vez 
reflejando las diferencias en cáscaras de frutas y de semillas en términos de 
dureza y / o grado de madurez de las frutas en el tiempo de consumo, que 
también puede explicar sus amplios rangos de texturas de las estrías. El grado 
de agujeros grandes (puncture- like large pits) se puede usar para distinguir los 
ramoneadores de fruta (Semprebon et al., 2016). 
El principal objetivo del análisis del microdesgaste dental es interpretar 
la dieta. En general, este análisis consiste en colocar una silicona de alta 
resolución sobre el esmalte de los molares con la finalidad de obtener las 
impresiones de las marcas dejadas por el desgaste del mamífero al masticar el 
alimento (Fig. 30). Antes de proceder al análisis estéreomicroscopico de las 
muestras, se realizaron réplicas positivas en alta definición de los dientes 
seleccionados para el estudio. Estas réplicas fueron realizadas siguiendo el 
protocolo de limpieza, moldeado y creación del positivo desarrollado por 
Solounias y Semprebon (2002), y Semprebon et al., (2004).  
En primer lugar, se limpió cuidadosamente la superficie oclusal de cada 
diente con acetona y algodón con el objetivo de eliminar posibles restos de 
consolidantes que pudieran encontrarse en dicha superficie. Posteriormente y  
para eliminar los residuos de acetona, se utilizó alcohol del 96 % y un bastón 
de algodón. Una vez la superficie del diente quedó totalmente seca, pudimos 
proceder al proceso de moldeado. El moldeado (moldes en negativo de los 
dientes) fue realizado con una silicona dental de alta resolución 
(vinylpolysiloxane) que fue aplicada con una pistola directamente en la 
superficie oclusal del diente (Fig. 31) (Heraeus, Provil novo, Light regular set). 
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Posteriormente, se creó un pequeño muro rodeando la parte superior del diente 
(Heraeus, Provil novo, Putty regular set). Esto evita que se derrame el vertido 
de la resina que conforma el positivo.  
Después de esperar unos 15 minutos, se extrajo el molde del diente. 
Finalmente, el molde fue rellenado con una resina epoxi transparente (Resina 
1060/A + Endurecedor 1585/B (CP QUIMICA S.L.) mezcla al 30 %), pasadas 
48 horas la resina ya estaba lo suficientemente endurecida como para poder 
extraer el positivo del molde (Fig. 31). Estos positivos han sido analizados 
utilizando el estéreomicroscopio Zeiss Stemi 2000C con un aumento de x35. La 
luz transmitida del microscopio ha sido utilizada para facilitar la visibilidad de 
las estrías en el esmalte dental. Las diferentes marcas de microdesgaste han 
sido cuantificadas a partir de un área cuadrada de 0,16 mm2 utilizando una 
retícula ocular y las micrografías multifocales han sido tomadas empleando la 











Figura 30. Se observa un investigador aplicando la silicona de alta resolución sobre los 

























Figura 31. Procedimiento para extraer los rasgos del microdesgaste dental, para 
posteriormente analizarlos en la lupa binocular. A. Preparación de la resina epoxi transparente 
(Resina 1060/A + Endurecedor 1585/B (CP QUIMICA S.L.) mezcla al 30 %). B. Moldes de los 
gonfoterios de los Chile en positivo (transparente) y negativo (color verde). 
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9.6. Análisis de los microfósiles desde el cálculo dental 
 
Se realizó una limpieza en seco para eliminar los sedimentos gruesos y 
una segunda limpieza con acetona para eliminar el sedimento adherido. Los 
cálculos se eliminaron utilizando una cureta dental para obtener pequeños 
fragmentos. Este método permitió eliminar los sedimentos y minimizar el daño 
a la superficie del esmalte. En el caso de molares que a simple vista no 
presentaban depósitos de cálculo, se realizó una búsqueda exhaustiva bajo 
lupa estereoscópica entre 10 y 20 aumentos. En todos los casos el cálculo se 
recuperó a partir de la superficie oclusal (Fig. 32).  
La extracción de microfósiles de las muestras de cálculo dental se 
realizó utilizando el método de procesamiento químico descrito por Wesolowski 
et al., (2007). Para estimar las cantidades de microfósiles en el cálculo dental, 
se añadió una tableta de Lycopodium a cada muestra. Se añadió una solución 
al 10% de ácido clorhídrico a cada muestra para disolver completamente los 
carbonatos. Después de disolver el cálculo, los tubos se centrifugaron a 1000 
RPM durante 5 minutos y el sobrenadante se eliminó y la muestra se lavó con 
agua destilada y se centrifugó de nuevo. Después de la última centrifugación, 
el agua destilada se reemplazó por etanol al 96%. 
Se prepararon tres portaobjetos para cada una de las muestras usando 
Entellan®. Los portaobjetos se examinaron bajo un microscopio de luz 
polarizada con 400x y 630x de aumento. Se contaron y registraron todos los 
microfósiles encontrados, incluidos: fitolitos, gránulos de almidón, carbón y 
esporas de Lycopodium. Para calcular la concentración de microfósiles, 
aplicamos el método de Maher (1981) modificado por Wesolowski et al., (2010). 
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La identificación de los fitolitos se hizo en base al ICPN 1.0 (Madella et 
al., 2010). En el caso de otros microfósiles como diatomeas, crisofíceas, 









Figura 32. Extracción de cálculo dental desde el esmalte de un tercer molar perteneciente a 
Notiomastodon platensis (Laboratorio de Paleontología en la Universidad Austral de Chile). 
 
9.7. Dataciones radiocarbónicas 
 
Nuevas dataciones de radiocarbono se informan en este estudio (Anexo 8). 
Todos ellos se obtuvieron a partir de fragmentos de raíz molar seleccionados 
específicamente para mejorar las posibilidades de aislar el colágeno óseo. El 
colágeno extraído se dividió en aminoácidos individuales y se purificó utilizando 
resina XAD2 siguiendo los métodos descritos por Stafford et al., (1988). La 
solución de aminoácidos resultante se quemó y se dató con radiocarbono 
usando el Acelerador Espectrómetro de Masas (AMS). Las muestras fueron 
preparadas y datadas por radiocarbono en el Human Paleoecology and Isotope 
Geochemistry Lab of the Pennsylvania State University (PSUAMS), Keck 
Carbon Cycle AMS Facility (KCCAMS) of the University of California- Irvine, 
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and the Center for Accelerator Mass Spectrometry CAMS in Lawrence 
Livermore National laboratories, California.  
Todas las dataciones se han calibrado a los años calendario utilizando 
Calib 7.02 (Stuiver y Reimer, 1986–2014) y se aplicó la curva SH-cal13 (Hogg 
et al., 2013).  
 
9.8. Áreas de tierras bajas localizadas en Chile Central  
 
Se calculó la Curvatura de Sección Transversal (Cross Sectional 
Curvature; CSC) desde la SRTM DEM (30 m resolution). El CSC mide la 
curvatura de la superficie ortogonalmente a lo largo de las direcciones de la 
pendiente. Identificamos un valor umbral de CSV igual a 0,15 entre terrenos 
suaves y empinados, y seleccionamos los terrenos lisos como aquellos donde 
CSC 0,15. El área total inferior a 2000 m y con CSC 0,15 es 96738,06 km2. 










CAPÍTULO 10.  
 

























A continuación se presentan los resultados y la discusión de la tesis 
doctoral. Los resultados se han dividido en dos partes: el primero (estudio 
multiproxy del hábitat y de la dieta de los gonfoterios en el territorio chileno), 
corresponde a los resultados “principales” que están más relacionados con el 
objetivo de la tesis. El segundo (El Sitio Pilauco; 40ºS), corresponde a los 
resultados “secundarios” de la tesis, que en cierta medida, ponen a prueba 
algunas interpretaciones que se derivan de los resultados “principales” de la 
presente investigación.     
 
Resultado y Discusión I: Estudio multiproxy del hábitat y de la dieta de los 
gonfoterios en el territorio chileno. Los proboscídeos son llamados ingenieros 
ecológicos y se los considera actores clave en las hipótesis sobre las 
extinciones de la megafauna del Pleistoceno Superior. Sin embargo, el 
conocimiento sobre la autoecología y la cronología de los proboscídeos en 
América del Sur aún es un debate abierto y plantea varios puntos de vista 
controvertidos. En esta investigación, se utiliza un enfoque multiproxy y nuevas 
dataciones de radiocarbono para estudiar la autoecología de los gonfoterios 
chilenos, el único grupo de proboscídeos que llegó a América del Sur durante 
el Gran Intercambio Biótico Americano (~ 3.1-2.7 Ma). Como parte de este 
estudio, analizamos los isótopos estables, el microdesgaste dental y los 
microfósiles de cálculos dentales en los molares de los gonfoterios desde 30 
sitios del Pleistoceno Superior (31º–42ºS). Estos proxies proporcionaron datos 
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desde diferentes escalas de resolución temporal, que luego se combinaron 
para evaluar los patrones en la dieta y el hábitat de estos proboscídeos.  
Este estudio multiproxy está dirigido a aumentar el conocimiento de la 
historia de vida de los gonfoterios. Avanzar en el conocimiento de este aspecto 
de los megaherbívoros, hoy en día es considerado como uno de los mayores 
desafíos para la paleontología en América del Sur; estudios recientes han visto 
la necesidad de comprender a fondo el papel de los ingenieros ecológicos, 
antes de realizar predicciones sobre las consecuencias de la desfaunación 
tanto en los ecosistemas actuales y como en aquellos del pasado. Finalmente, 
es importante recalcar que, sobre todo, se profundizará respecto a las 
implicancias paleoambientales y paleoclimáticas en el área Centro–Sur de 
Chile (38º–42ºS), debido a que corresponde al área que presenta una mayor 
cantidad de dataciones radiocarbónicas, tanto en plantas como en animales.  
 
Resultado y discusión II. El Sitio Pilauco (40ºS). Durante la Última Terminación 
Glacial (~18.000–11.500 años cal A.P), el ambiente en la Nordpatagonia 
chilena (38º–42ºS) se caracterizó por la presencia de un bosque cerrado como 
patrón regional dominante de la vegetación. Sin embargo, hubo una serie de 
eventos climáticos (por ejemplo, Antarctic Cold Reversal y oscillation Bølling) 
durante este período de tiempo que podrían haber causado un cambio 
significativo en la estructura del conjunto de la vegetación. Debido a que la 
megafauna fósil del sitio Pilauco está registrada en un rango temporal acotado 
(15.800–13.100 años cal A.P), este sitio es ideal para detectar cambios 
ambientales a través del análisis de isótopos estables.  
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En este estudio, se investigó las condiciones ambientales de la 
megafauna que habitó el sitio Pilauco y en los alrededores durante la Última 
Terminación Glacial, mediante el análisis de los isótopos estables en el 
colágeno (δ13C y δ15N). Para comprender en profundidad los datos isotópicos 
provenientes de los fósiles, estos resultados se compararon con los resultados 
isotópicos de muestras modernas de un mamífero (Pudu puda) procedente de 
la misma región. Además, también se analizó la vegetación moderna del área 
de estudio. 
En general, estos “resultados secundarios” corresponden a una 
continuidad investigativa respecto a los resultados isotópicos presentados en el 
apartado de “resultados principales”. Básicamente, como un intento preliminar, 
estos resultados tienen por finalidad poner a prueba los límites ambientales 
(por ejemplo, ambiente menos o más boscoso) que se han establecido/fijado 
en estudios anteriores (a partir de datos de otras localidades en el mundo) a 
partir de los valores isotópicos. También, paralelamente, existen otras razones 
generales, que merecen ser nombradas, y que me han motivado para haber 
llevado a cabo esta investigación:     
1) Históricamente, las interpretaciones ambientales y climáticas obtenidas 
desde la palinología han sido recibidas con gran aceptación por los 
investigadores del Cuaternario, sin embargo, el registro polínico no es infalible 
a sesgos tafonómicos; ejemplos de procesos de redepositación y preservación 
diferencial pueden afectar el ensamble de polen. 
2) De acuerdo a un contexto regional de bosque cerrado (closed-canopy) en la 
Nordpatagonia chilena, el registro de polen del sitio Pilauco muestra el 
ambiente más abierto a nivel regional entre los 15.800 y 12.800 años cal A.P. 
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3) Al contrario de la evidencia polínica (por ejemplo, la evidencia de ambiente 
abierto) varios estudios genéticos (filogeografía) han detectado la permanencia 
de la biomasa de vegetación árborea muy cerca de las áreas glaciadas. 
4) Hasta la fecha, mediante la utilización de proxies no morfológicos, existe un 
gradual aumento de la evidencia de plasticidad dietaria en los mamíferos, por 
tanto, no es aconsejable interpretar un ambiente solamente con la evidencia 
morfológica.  
5) Específicamente, los gonfoterios se describen como ingenieros ecológicos, 
constituyen un grupo clave de mamíferos para tener en cuenta al realizar 
evaluaciones paleoambientales. Esto se debe a la naturaleza de los mega-
herbívoros, que alcanzan poblaciones con alta biomasa, y la presencia o 
ausencia de este taxón en un territorio dado, podría dar lugar a alteraciones 
importantes en la estructura y función de un ecosistema determinado. 
   
10.2. Resultado y Discusión I: Estudio multiproxy del hábitat y de la dieta 




Los estudios en la evolución de la morfología dental de los mamíferos 
herbívoros, ha establecido categorías o clasificaciones de los tipos de 
comportamientos en la dieta (por ejemplo, ramoneadores, pastadores y dieta 
mixta). Estas categorías son muy útiles, porque han permitido la interpretación 
del comportamiento dietario en los linajes de mamíferos en términos evolutivos 
(Lister, 2014). Sin embargo, confiar únicamente en estas categorias, podría 
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conducirnos hacia un desacoplamiento entre la morfología dental (de origen 
evolutivo) y las preferencias en la dieta a escala ecológica. De esta manera, la 
creciente aplicación de proxies independientes de la morfología (Andrews y 
Hixson, 2014), han evidenciado registros "inesperados" en la dieta; ya sea en 
taxones fósiles (por ejemplo, Rivals et al., 2012; Marín-Leyva et al., 2016) y 
como en modernos (por ejemplo, Borgnia et al., 2010; Bergmann et al., 2015). 
Por consiguiente, estos registros "inesperados" podrían corresponder a algún 
tipo de plasticidad dietaria, inherente al taxón (por ejemplo, la presencia de 
microorganismos que digieren celulosa o diferencias en la morfología 
gastrointestinal) (Zhu et al., 2011; Clauss et al., 2007), y que podrían ser más 
determinantes en la elección del alimento que la morfología dental. Incluso, 
debido a un cambio ambiental drástico, este registro en la dieta podría estar 
más relacionado con el comportamiento inusual de un taxón.  
Hoy en día, estas ideas siguen siendo difíciles de abordar; ya que las 
vías reguladoras del metabolismo no se fosilizan, y el momento justo de las 
transiciones ambientales rara vez alcanza el consenso entre los investigadores. 
Sin embargo, la aplicación del método multiproxy (ver Rawlence et al., 2016) en 
un solo taxón y en un solo elemento anatómico, puede contribuir a dar 
respuestas a preguntas sobre el comportamiento respecto a la dieta, pero aún 
más relevante, promover la aparición de otras cuestiones no planteadas 
anteriormente. 
La elección de estudiar el territorio chileno (31º–42ºS) se basa sobre dos 
factores. Primero, desde el punto de vista paleovegetacional y paleoclimático, 
esta área corresponde a uno de los lugares más estudiados en América del Sur 
(Moreno et al., 2015). Esto permite obtener una integración más precisa entre 
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los proxies analizados en disciplinas independientes (por ejemplo, la 
palinología y paleontología de vertebrados). En segundo lugar, la alta 
probabilidad de registrar material fósil con excelente conservación en el 
territorio chileno (por ejemplo, colágeno). 
Se presentan tres proxies para estudiar los gonfoterios de Chile (ver Fig. 
10 para observar las localidades del estudio y anexo 9 para los edades 
radiocarbónicas) en el rango cronológico entre 30.000–12.000 años cal A.P. La 
escala temporal de extensión que se utiliza en este estudio, es el llamado 
extensión del organismo; el cual corresponde al período de tiempo dentro de la 
vida de un organismo, en el cual es posible registrar información de la dieta 
(Davis y Munoz-Pineda, 2016). Estos proxies son los siguientes:  
 
1) Análisis de Microfósiles del Cálculo Dental (AMCD). Durante la masticación, 
los microfósiles tales como fitolitos, granos de almidón, fibras y diatomeas 
pueden unirse a las superficies de los dientes. Estos micro-restos pueden 
proporcionar un registro en la dieta de un tiempo muy extenso en la vida de un 
animal (como mínimo, hasta los últimos meses de la vida del animal) (Gobetz y 
Bozarth, 2001). Es decir, las plantas de micro-restos adheridos en el cálculo 
dental pueden proporcionar información directa sobre los hábitos de 
alimentación (Cordova y Avery, 2017) y una señal de la dieta a largo plazo; 
quizás años (Weyrich et al., 2017). Sin embargo, el preciso intervalo de tiempo 
involucrado en el cálculo dental aún no se ha aclarado, ya que los procesos de 
formación y su composición pueden ser muy variables entre los individuos 
(Power et al., 2015). Por esta razón, no es posible determinar cuándo (durante 
la vida de un animal) se ingirió unos microrestos específicos de la planta 
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(Weber y Price, 2016). Teniendo en cuenta que los individuos más viejos 
presentan más microrestos (Power et al., 2015), el cálculo dental puede 
representar una media de múltiples eventos de alimentación en la vida del 
animal, suponiendo que no hay reemplazo o eliminación de depósitos de 
cálculo. 
 
2) Análisis de Microdesgaste Dental. Es un método independiente de la 
taxonomía que proporciona información sobre el comportamiento dietario de 
los últimos días o semanas antes de la muerte de un animal, proporcionando 
una visión de la vegetación disponible y el hábitat, así como los rasgos de la 
dieta a corto plazo (Grine, 1986) (ver capítulo 6).  
 
 3) Análisis de los Isótopos Estables. Este análisis puede reflejar variaciones en 
las fuentes de la dieta y el nivel trófico (Bocherens et al., 2014), pero también 
variaciones que pueden ser influenciadas por el ambiente y el clima (Díaz et al., 
2016). Los análisis de isótopos estables se han llevado a cabo en el bioapatito 
(esmalte dental) y colágeno (dentina), los cuales registran principalmente 
etapas tempranas de la vida de un mamífero cuando tiene lugar la 
mineralización dental, mientras que los análisis de isótopos estables realizados 
en colágeno en hueso reflejan un promedio de muchos años de la vida de un 
individuo (Clementz et al., 2009). 
La ventaja de este enfoque multiproxy radica en que permite la 
interpretación del comportamiento respecto a la dieta, en diferentes momentos 
de la historia de vida del animal. Además, el hecho de que los gonfoterios 
estudiados se hayan encontrado en diferentes períodos de tiempo, nos permite 
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evaluar los cambios ambientales y climáticos que pueden haber ocurrido entre 
30.000–12.000 años cal A.P. en Chile. 
 
10.2.2. Aproximación al estudio y objetivos 
 
Los gonfoterios corresponden a uno de los grupos de mamíferos del 
Pleistoceno Superior mejor estudiados, y han sido clasificados históricamente 
como ramoneadores, basados exclusivamente en su morfología dental (Fox y 
Fisher, 2004). Aunque el tipo de molar bunodonte está "adaptado" para una 
dieta blanda (por ejemplo, hojas), se ha sugerido que los molares de los 
gonfoterios contienen elementos anatómicos que permitirían la incorporación 
de pastos y hierbas en su dieta (por ejemplo, la corona más alta o las filas 
transversales o lófidos aumentaron en número) (Rivals et al., 2015). Además, 
las diferencias en la estructura anatómica en las facetas de desgaste podrían 
sugerir fuertes contrastes en las fases de masticación de los gonfoterios del 
mismo género (Calandra et al., 2008).  
De esta manera, los gonfoterios de América del Sur han sido descritos 
como generalistas y oportunistas (Pérez-Crespo et al., 2016). En Lucas et al., 
(2011), por ejemplo, se sugirió que el género Stegomastodon podría tener una 
de las "mejores" adaptaciones morfológicas para el pastoreo. En este contexto, 
un estudio reciente sobre elementos mandibulares verificó que los gonfoterios 
trilofodontes de América del Sur poseen características morfológicas 
consistentes con una dieta de pastoreo (Borges-Silva et al., 2015). Así, 
comparativamente, los elefantes modernos poseen una morfología dental 
adaptada para pastar (Maglio, 1973), sin embargo, hoy en día se les considera 
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que poseen una conducta más parecida hacia una alimentación mixta, aunque 
con tendencia al comportamiento ramoneador (Cerling et al., 1999). 
Recientemente, las diferencias en el tracto gastrointestinal y las crestas del 
esmalte han permitido una mayor proporción de ingesta de hierbas en la dieta 
de Elephas maximus que Loxodonta africana (Clauss et al., 2007). Estas 
diferencias, tal vez, podrían ser algunos de los factores causantes de los 
resultados observados en los estudios de los elefantes que viven en la sabana 
africana. Estos muestran preferencias sobre hierbas durante la estación 
húmeda, pero consumen preferentemente alimentos arbustivos durante la 
estación seca (por ejemplo, Cerling et al., 2009). 
Siguiendo estas líneas de evidencia observadas en los proboscídeos 
extintos y actuales, los gonfoterios de América del Sur constituyen un excelente 
caso de estudio para evaluar el rango de plasticidad fenotípica dentro de cada 
grupo. Si fueron generalistas y oportunistas, su composición en la dieta debería 
reflejar las condiciones ambientales locales en lugar de una dieta adaptativa 
óptima (Zhang et al., 2016). Además, debido a que los proboscídeos han sido 
caracterizados como “ingenieros ecológicos” (Barnosky et al., 2016), 
constituyen un factor clave para considerarlos en las interpretaciones 
ambientales. Esto se debe a la naturaleza de los megaherbivoros que alcanzan 
poblaciones con alta biomasa (Malhi et al., 2016). La presencia o ausencia de 
este taxón en un espacio dado podría inducir alteraciones importantes en la 
estructura y función del ecosistema. Además, como bebedores obligados, el 
esmalte dental de los gonfoterios es potencialmente un buen indicador del 
agua meteórica local δ 18Oaguameteórica (Kovács et al., 2015), lo cual puede 
indicar indirectamente el tipo de vegetación adaptada a un régimen climático 
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particular. Por consiguiente, este estudio multiproxy está dirigido a incrementar 
el conocimiento de la historia de vida de los gonfoterios, y así, seguir el camino 
recomendado por estudios recientes: la necesidad de comprender a fondo el 
rol ecológico de los ingenieros ecológicos antes de hacer predicciones sobre 
las consecuencias de la defaunación en ecosistemas modernos como del 
pasado (Barnosky et al., 2016). 
El primer objetivo de nuestro estudio fue determinar la autoecología de 
los gonfoterios de Chile Central, evaluando si existe un consenso en la 
interpretación de la dieta y el hábitat, caracterizados por cada uno de los 
proxies analizados. De esta forma, nuestra propuesta permitió evaluar si la 
información provista corresponde a (1) un patrón en la dieta, extendida durante 
un largo período de tiempo; (2) la presencia de micro-hábitats, y / o (3) si hubo 
alguna evidencia de un cambio ambiental a lo largo del tiempo estudiado. 
 




10.2.3.1.1. Preservación de la señal isotópica 
 
Las muestras analizadas en este estudio muestran una diferencia entre 
el valor de Δ18OCO3–PO4 de ~9,0‰. Este valor se encuentra dentro del rango de 
los límites establecidos Δ18OCO3–PO4 para el biopatito inalterado en mamíferos 
actuales (i.e., 8,6 – 9,1‰) (Iacumin et al., 1996), que apunta a la preservación 
de los valores originales de δ18OCO3 y δ18OPO4. El coeficiente de correlación 
 173
entre estos valores es alto (R = 0,9; p < 0,001), lo cual sugiere que el CO3−2 y 
PO4−3 en el bioapatito corresponde a la precipitación co-genética del equilibrio 
de las temperaturas del agua en el animal, relativamente invariantes en los 
mamíferos.  
 
10.2.3.1.2. Los valores de la δ13C y δ18OCO3  
 
La prueba de Mann-Whitney U muestra diferencias significativas entre 
los gonfoterios del Centro–Norte y Centro–Sur en términos de los valores de 
δ13Cbioapatito (Z = -4,8; p = 0,0001) y δ18Obioapatito (Z = -2,7; p = 0,005) (Tabla 10). 
En cuanto al área del Centro–Norte, los valores en la δ13Cbioapatito apuntan a la 
existencia de bosques de dosel cerrado (3% de las muestras), áreas semi-
abiertas y mésicas C3 (84% de las muestras), áreas semi-abiertas y xéricas C3 
(8% de las muestras), y áreas mixtas C3–C4 (5% de las muestras).  
En cuanto al área del Centro–Sur, los valores de la δ13Cbioapatito apuntan 
a la presencia de bosques de dosel cerrado (13% de las muestras) y áreas 
semi-abiertas C3 (87% de las muestras) (Fig. 33). La figura 34 muestra los 
valores de δ13Cbioapatito (‰, V-PDB) y δ18OCO3 (‰, V-PDB) de los gonfoterios de 
Chile. 
La prueba U de Mann-Whitney revela una diferencia significativa entre 
los gonfoterios del Centro–Norte y Centro–Sur de Chile en términos de la 
Moderna Dieta Equivalente obtenida desde el valor del isótopo del carbono 
(δ13Cdieta,meq) (Z = -5; p = 0,0001) (Tabla 11). La Precipitación Media Anual 
calculada para el Centro–Norte fue de 600 mm/año a partir de la Moderna 
Dieta Equivalente (δ13Cdieta,meq =  -26,9 ± 2,1‰). Es notable la gran variabilidad 
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mostrada por δ13Cdieta,meq calculada para los gonfoterios del Centro–Norte 
(δ13Cdieta,meq rango = -31 – -20‰). La precipitación calculada para el Centro–Sur 
fue de 1800 mm / año (δ13Cdieta,meq = -29 ± 0,9‰. En este caso, la variabilidad 
de δ13Cdieta,meq para los gonfoterios del Centro–Sur (δ13Cdieta,meq rango = -31 – -
27‰) es más estrecha que la registrada para los gonfoterios del Centro–Norte 
(Tabla 11). La prueba Mann-Whitney U también muestra una diferencia 
significativa entre el Centro–Norte y Centro–Sur en términos de los valores de 
la Temperatura Media Anual (Z = -3,5; p = 0,0005) (Tabla 12). Tanto el Centro–
Norte como en el Centro–Sur de Chile existe una relación directa entre los 
valores de la Temperatura Media Anual y los valores de la δ18OCO3 (‰, 













Figura 33. Rango isotópico de los valores de la δ13C (‰, VPDB) en el bioapatito del área de 
estudio correspondientes a diferentes tipos de vegetación: i) bosque denso (por ejemplo, 
bosque Valdiviano; Eucryphia cardifolia; ii) vegetación C3 de bosque de baja densidad a 
pradera mésica (por ejemplo, la Patagonia Nordoccidental Chilena durante la Última 
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Terminación Glacial; con Nothofagus dombeyi (arbóreo), Aster vahlii y Adenocaulon chilense 
(hierbas); iii) áreas áridas con arbustos y praderas C3 (por ejemplo, la estepa patagónica) con 
Stipa speciosa y Poa lanuginosa; iv) áreas abiertas de vegetación compuestas de C4 (por 
ejemplo, Corrientes, Argentina), con Panicum grumosum (hierbas). La flecha indica un 
gradiente de humedad / aridez. Los valores entre -6,5 ‰ y -1,5 ‰ corresponden a las áreas de 
vegetación abierta C3-C4. Las barras blancas representan el rango isotópico mostrado por los 



















Figura 34. Distribución de los valores de la δ13Cbioapatito y  δ18OCO3 en los gonfoterios de Chile 
Central. Se observa una tendencia hacia un empobrecimiento en los valores de la δ13Cbioapatito y 






A. δ13Cbioapatito (‰, V-PDB) 
 
Área n Min Max Media Desviación Estándar 
Centro–Norte 38 -14,8 -3,9 -11,3 2,2 







z p-valor   





B. δ18OCO3 (‰, V-PDB) 
 
Área n Min Max Media Desviación estándar 
Centro–Norte 38 -12,4 0,6 -4,3 2,5 







z p-valor   
22,4 9 -2,7 0,005   
 
Tabla 10. Sumario de los datos de isótopos estables y prueba estadística. A. Valores de la 
δ13C en bioapatito (‰, V-PDB), B. Valores de la δ18OCO3 en el bioapatito (‰, V-PDB). En el 
caso del bioapatito, los valores de isótopos estables de este estudio se analizaron junto a los 




Dieta Moderna Equivalente (vegetación) 
Área n Min Max Media Desviación Estándar 
Centro–Norte 38 -31 -20 -26,9  2,2 








z p-valor   
24,8 6,6 -5 0,0001   
 
Tabla 11. Resumen y prueba estadística para la Moderna Dieta Equivalente a partir del valor 
del carbono (δ13Cdieta,meq) calculada para los gonfoterios del Centro–Norte y Centro–Sur. Desde 
los valores de la δ13Cbioapatito, la Moderna Dieta Equivalente fue calculada utilizando la siguiente 
ecuación: δ13Cdieta,meq = δ13Cvegetación + (δ13CmodernatmCO2 - δ13CantiguaatmCO2), donde δ13Cvegetación = 
δ13Cdiente -14,1‰, δ13CmodernatmCO2 es -8‰ y δ13CantiguaatmCO2 es -6,5‰ (Pleistoceno Superior).   
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Temperaturas Medias Anuales 
Área n Min ºC Max ºC Media ºC Desviación Estándar 
Centro–Norte 38 -6 30 18,6  7 








z p-valor   
23,2 8,7 -3,5 0,0005   
 
Tabla 12. Sumario y pruebas estadísticas para las Temperaturas Medias Anuales calculadas 
para Centro–Norte y Centro–Sur desde los valores de la δ18OPO4 en los gonfoterios. Para 
calcular los valores del agua meteórica de la δ18O (δ18Oaguameteórica) desde el esmalte dental de 
los valores de la δ18OPO4 en los gonfoterios, se utilizó la siguiente ecuación: δ18Oaguameteórica 
(VSMOW) = (δ18OPO4 (VSMOW) – 23,3)/0,94. Posteriormente, se estimó la Temperatura Media Anual 
(TMA) utilizando la regresión lineal establecida entre los valores TMA y δ18Oaguameteórica: TMA 












Figura 35. El gráfico muestra la relación entre la temperatura calculada y los valores del fosfato 
















Figura 36. El gráfico muestra la relación entre la temperatura calculada y los valores del 













Figura 37. El gráfico muestra la relación entre la temperatura calculada y los valores del 















Figura 38. El gráfico muestra la relación entre la temperatura calculada y los valores del fosfato 












Figura 39. El gráfico muestra la relación entre la temperatura calculada y los valores del 

















Figura 40. El gráfico muestra la relación entre la temperatura calculada y los valores del 




10.2.3.2.1. Preservación de la señal isotópica 
 
Las relaciones carbono: nitrógeno (C:N) del material fósil seleccionado 
están dentro del rango aceptado para el colágeno moderno (2,9 y 3,6 en 
mamíferos vivos) (Clementz et al., 2009) que soportan la preservación de la 
señal biogénica de la δ13C original y δ15N. Algunas muestras tuvieron un valor 
ligeramente inferior a 2,9, sin embargo, las incluimos en el análisis ya que 
tenían porcentajes de Ccolágeno y Ncolágeno superiores a los valores aceptados, un 




10.2.3.2.2. Los valores en la δ13Ccolágeno y en la δ15N 
 
La prueba Mann-Whitney U mostró diferencias significativas entre los 
gonfoterios del Centro–Norte y Centro–Sur en terminos del valor de la 
δ13Ccolágeno (Z = -2,8; p = 0,0045) y δ15N (Z = -4,3; p = 0,0001) (Tabla 13). La 














Figura 41. Se muestra la distribución de los valores de la δ13Ccolágeno y de la δ15N en el Centro–
Norte y Centro–Sur de los gonfoterios en Chile. Se observa un claro gradiente latitudinal entre 







δ13C (‰, V-PDB)colágeno 
Área n Min Max Media Desviación Estándar 
Centro–Norte 13 -22,7 -19,2 -21,8 0,9 







z p-valor   
9 8,4 -2,8 0,0045   
 
 
δ15N (‰, AIR)colágeno 
Área n Min Max Media Desviación Estándar 
Centro–Norte 13 7,1 14,2 7,9 1,8 







z p-valor   
10,3 7,1 -4,3 0,0001   
 
 
Tabla 13. Valores de la δ13C en el colágeno (‰, V-PDB). Valores de la δ15N (‰, AIR) en el 
colágeno. Los valores de isótopos estables de este estudio se analizaron junto con los valores 
de Aguilera (2010) y González-Guarda et al., (2017). 
 
 
10.2.4.  Análisis del microdesgaste dental 
 
Algunos ejemplos de fotomicrografías del esmalte dental en 
Notiomastodon platensis con presencia de microdesgaste dental se pueden 
observar en la figura 42. El patrón general de las muestras estudiadas, 
generalmente muestran altos porcentajes de estrías gruesas e hipergruesas y 
bajos números de depresiones y estrías finas.  
Los valores brutos de estrías y las depresiones se muestran en la tabla 
14. En la tabla 15 se presenta un resumen estadístico de los resultados del 
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análisis del microdesgaste dental. Los valores medios de los números de 
depresiones y estrías muestran un amplio rango de variación en los gonfoterios 
(Centro–Norte = depresiones: 4,3 ± 4; estrías = 10 ± 4, Centro–Sur = 
depresiones: 4,1 ± 3; estrías: 8,5 ± 3). Cuando se compara con los valores 
conocidos del número promedio de depresiones versus el número promedio de 
estrías por taxón para ungulados actuales (Solounias y Semprebon (2002), se 
observa que los promedios de los resultados de este estudio no caen en la 
categoría de los ramoneadores ungulados dominados por el consumo de hojas 
(Fig. 43). El Rango del Gruesor de los de los datos de estrías o SWS (scratch 
width score = 1,6) de los gonfoterios desde el área Centro–Norte caen 
ligeramente dentro del comportamiento pastador y dentro del comportamiento 
ramoneador de frutas. El SWS (1,8) de los gonfoterios del área Centro–Sur 
caen dentro de la dieta ramoneador de frutas (Fig. 44A) (Solounias y 
Semprebon (2002). Los altos procentajes de estrías hiper-gruesas sugiere un 
comportamiento ramoneador (por ejemplo, el consumo de la corteza de árboles 
o ramas de plantas) (Solounias y Semprebon (2002). Cuando se compara el 
porcentaje de estrías que caen entre %0–17 (Fig. 44B) la dieta de los 
gonfoterios de ambas áreas analizadas aqui, corresponden a una dieta 
ramoneadora de hojas. Debido a que este último cálculo es más definitivo para 
delimitar un comportamiento de pastador o ramoneador (Semprebon et al., 
2016); en consecuencia, los resultados de este estudio muestran una dieta 











































Figura 42. Fotomicrografías muestran la presencia de microdesgaste en el esmalte dental de 
los gonfoterios fósiles a 35 x magnificación. Algunos ejemplos: A. Un individuo de gonfoterio 
desde el sitio Lagunillas (SGO.PV.22) (33ºS; Centro–Norte); B. Un individuo de gonfoterio 
desde el sitio Tagua Tagua (SGO.PV.47c) (34ºS; Centro–Norte); C. Un individuo de gonfoterio 
desde el sitio Alto de Boroa (MRA2462) (38ºS; Centro–Sur).   
 
Muestra  Molar Sitio/Latitud Número de pits 
Número de 
Scratches SWS FS + CS 
HC 
(ausencia/ 
















































































































































Boroa, 38ºS 3  7 5   2  12 1 
UACh PV 
MA 1 m2 Máfil, 39ºS 4 6  4   2  4 1 
UACh PV 
LP 13 m2 
La Plata, 





























m3 Monte Verde, 41ºS 2 3  6   2  6 1 
MMC 5 M3 Castro, 42ºS 5  4 4   2  8 1 
MMC 6 m3 Castro, 42ºS 15  3 3   2  6 1 
 
Tabla 14. Datos brutos del análisis de microdesgaste mediante un estereoscopio para 
Notiomastodon platensis en Chile Central. SP = agujeros pequeños; LP = agujeros grandes; FS 
= estrías finas; CS = estrías gruesos. Se obtuvo puntuaciones en el scratch width score (SWS) 
al dar una puntuación de 0 a los dientes con estrias predominantemente finas (F) por superficie 
del diente, 1 a aquellos con una mezcla (Mx) de texturas finas y gruesas, de 2 a aquellos con 
estrias predominantemente gruesass por superficie del diente (C) y una puntuación de 3 a los 
dientes con estrías predominantemente hiper-gruesas (HC) por superficie del diente. HC 
(ausencia / presencia) = 0 a ausencia; y 1 a presencia. 
 
 


















































Tabla 15. Resultados del análisis del microdesgaste dental para los gonfoterios agrupados 
latitudinalmente. Abreviaturas: NTL = número total de localidades; N = tamaño de la muestra; 
NPP = número promedio de pits; DEPP = desviación estándar del promedio de pits; NPS = 
número promedio de scratches;  DEPS= desviación estándar promedio de scratches; % PPG = 
porcentaje de individuos con pits grandes; SWS = Scratches Witdh Score; % SH = scratches 























Figure 43. Se observa un plot bivariado del número promedio de depresiones (pits) y estrías 
(scratches) en muestras de los gonfoterios. Las barras corresponden a la desviación estándar 
(±1 d.e.) para las muestras fósiles. Las áreas grises corresponden a las Elipses de Confianza 
Gaussiana (p = 0,95) en el centroide para los ramoneadores de hojas (B = browser) y 








Figura 44. Ubicación de los gonfoterios dentro del rango dietario que se ha establecido para 
los mamíferos herbívoros terrestres. A. Rango del Gruesor de las Estrías (SWS; Scratch Width 
Score). Este rango está basado en los rangos para ungulados actuales en diferentes grupos 
tróficos. B. % de individuos por taxon que contienen entre 0 y 17 (estrías) scratches, 
corresponden a individuos ramoneadores (browsers). Si el recuento incluye más de 17,5 
estrías, los individuos corresponden a pacedores (grazers) (Solounias y Semprebon, 2002). La 
silueta del gonfoterio de color blanco corresponde a la muestra del Centro–Norte de Chile, y la 
silueta del gonfoterio de color negro corresponde a la muestra del Centro–Sur de Chile.   
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10.2.5.  Análisis de los microfósiles desde el cálculo dental 
 
El cálculo dental analizado incluyó fitolitos, gránulos de almidón, 
espículas de esponja y fragmentos de diatomeas. El tipo más abundante de 
microfósiles presentes en el cálculo dental fueron los fitolitos.  
Los gonfoterios consumieron una mayor cantidad de elementos arbóreos 
(Fig. 45). Los fitolitos dicotiledóneos (Fig. 45) fueron comunes en todas las 
muestras, lo que apoya la interpretación que Notiomastodon platensis 
consumió plantas leñosas. Las traqueidas observadas en las muestras 
UAChPVLP14, UAChPVTR1 y SGOPV47h son un carácter de diagnóstico para 
las coníferas (Asevedo et al., 2002). La presencia de fitolitos de las familias 
Poaceae y Cyperaceae (Fig. 45), evidencian un consumo mixto de plantas 
leñosas y hierbas. Se encontraron fitolitos de hierbas, incluyendo células cortas 
identificadas como procedentes de las subfamilias Pooideae y Bambusoideae. 
Otros fitolitos de hierba incluyeron tricomas, bulliformes y células largas (Fig. 
46). Sólo las muestras UAChPVCHO01 y UAChPVTR1 muestran un fuerte 
consumo de plantas herbáceas. Los elementos secundarios como espículas de 
esponja y diatomeas probablemente fueron ingeridos por casualidad (Asevedo 
et al., 2002), pero sugieren la alimentación en ambientes lacustres. 
SGO.PV.47c presenta una alta cantidad de estos elementos secundarios así 






Tabla 16. Datos brutos del análisis de los microfósiles desde el cálculo dental. Se observa los 
porcentajes de fitolitos arbóreo/arbustivo/hierbas; número de diatomeas/espículas de esponja; 














Quereo, 31ºS SGO PV 267 m3 96,6  3,4 0 0 
Illapel, 31ºS SGO PV 40 M2 100  0 0 1 
Lagunillas, 33ºS SGO PV 22 M3 45 0 41 14 3 
Algarrobo MUSA354a  Indet.  75.5 3 21 0 1 
Algarrobo MUSA354b  Indet.  76 5 19 0 0 
Casablanca, 33ºS MNHV (ncn) M2/m2 25 7 68 0 107 
Tagua – Tagua, 34ºS 
SGO PV 47a M3 81,8  16,8 1.4 4 
SGO PV 47b M3/m3 67,6 20 13,4 0 2 
SGO PV 47c M3/m3 26 22 32 20 240 
SGO PV 47f M3/m3 100  0 0 0 
SGO PV 47g M3/m3 67,7  33,3 0 0 
SGO PV 47h M2/m2 92,6 0,22 6,2 0 0 
SGO PV 47i M3/m3 100  0 0 0 
SGO PV 47j M3 73,5  24,5 2,5 28 
SGO PV 47k M2/m2 90.7 1,33 8 0 14 
SGO PV 47l M3/m3 98.4 1,6 0 0 0 
SGO PV 256 M3/m3 100  0 0 0 
Parral, 36ºS SGO PV 15ª M3/m3 80.9 4,8 14,3 0 0 
Chan Chan, 
39ºS UACh PV CHA 01 M3 100% 0 0 0 0 
El Trébol, 39ºS 
UACh PV TR 1 m3 48.7 4,7 46,6 0 0 
UACh PV TR 18 m3 82.6  17,4 0 0 
Choroico, 40ºS UAChPVCHO01 M3 53 4,1 42,1 0 2 
San Pablo de 
Tramalhue, 40ºS SGO PV 43 
M3 
 86.2 3,6 10,2 0 89 
La Plata, Futrono, 40ºS 
UACh PV LP 13 m2 79.9 13,4 6,7 0 0 
UACh PV LP 14 m2 63.3 36,7 0 0 0 
UACh PV LP 15 m2 84.8 2,2 13 0 0 
UACh PV LP 16 m2 83.4  16,6 0 0 


























Figura 45. Relación de abundancia entre los elementos árboreos y arbustivos (color azul claro) 
y los elementos no arbóreos (color rojo) basados en el análisis de los microfósiles desde el 




















Figura 46. Microfósiles de plantas recuperadas a partir del cálculo dental de gonfoterios: 
Morfotipos arbóreos: a) traqueidas; b) poliédrico; c) poligonal. Morfotipo Poaceae: d) bulliforme; 
e) rondel; f) bilobado. Morfotipo de ciperáceas: g) forma de cono. Otros microfósiles: h) 
espículas de esponja; i) almidón; j) rafides (cristales de oxalato de calcio) y k) diatomeas 




La interpretación obtenida desde el enfoque multiproxy llevado a cabo 
en los molares de los gonfoterios de Chile Central (31º–42ºS), es coherente 
con una dieta ramoneadora y la presencia de vegetación C3, caracterizada por 
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áreas mésicas semi-abiertas y un bosque de dosel cerrado durante el 
Pleistoceno Superior.  
Al comparar los resultados isotópicos de Chile con los obtenidos en 
otras regiones de América del Sur (Fig. 47), encontramos que la dieta de los 
gonfoterios parece estar más influenciada por la disponibilidad de recursos que 
por el rango potencial de la dieta de los taxones. En este contexto, si bien 
nuestros resultados concuerdan con la función de la morfología del molar 
bunodonte (ramoneadora), se puede observar que este tipo de morfología no 
restringió el comportamiento dietario de la mayoría de los gonfoterios de 
América del Sur (Domingo et al., 2012). Esto también se demuestra en los 
estudios de microdesgaste dental y el cálculo dental realizados en Brasil, que 
muestran una dieta de alimentación mixta C3-C4 (Asevedo, 2015), lo cual es 
consistente con un estudio isotópico en la misma área (Dantas et al., 2017). 
Sin embargo, desde la región Norte–Central, en los gonfoterios con los 
valores más positivos (cerca del umbral superior del valor de -9,5 ‰), los 
proxies no isotópicos todavía siguieron mostrando una dieta ramoneadora. 
Desde esta lógica, futuros estudios multiproxies en otras regiones en América 
del Sur, por ejemplo en la Región Pampeana, que contienen una extraordinaria 
fauna de grandes mamíferos durante el Pleistoceno final, podrían mostrar 
evidencia similar a la registrada en el Norte–Central de Chile. Esto demuestra 
el alto potencial de combinar diferentes tipos de proxies dietarios en taxones de 
mamíferos para lograr una perspectiva más profunda del uso de los recursos 














Figura 47. Valores promedio de la δ13Cbioapatito (‰, V-PDB) y δ18OCO3 (‰, V-SMOW) ( ± 1 
desviación estándar) de los gonfoterios de Chile. Se observa una comparación con los 
resultados isotópicos de otros sitios de América del Sur (Domingo et al., 2012; Dantas et al., 
2017). Es notable los bajos valores en la δ13C, representados por los gonfoterios chilenos en 
comparación con los especímenes de otras localidades de América del Sur. 
 
10.2.6.1. Área Centro–Norte 
 
Los valores isotópicos del área, aunque presentan una gran variabilidad, 
exhiben tendencias; los valores de la δ13Cbioapatito tienden a ser más negativos 
(con respecto al contexto de América del Sur), los valores de la δ18O tienden a 
ser intermedios y los valores de la δ15N son de los más altos a escala regional 
(Fig. 48). Por el contrario, la interpretación de las muestras analizadas por el 
microdesgaste dental y el cálculo dental exhiben un comportamiento 
ramoneador. Por tanto, una primera interpretación del paisaje del área, sería: 
un hábitat en mosaico mayoritariamente mésico, con árboles y arbustos y 
pastizales C3, aunque muchos valores de la δ18O y δ15N indicarían un ambiente 
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más xérico. Sin embargo, el microdesgaste dental y el cálculo dental muestran 
no solo un ambiente de arbustos, sino que la gran mayoría de los especímenes 
exhiben la presencia de árboles (Tabla 16). Esta variabilidad puede entenderse 











Figura 48. Valores promedios de los valores de la δ13C (‰, V-PDB) y δ15N (‰, AIR) ( ± 1 
estándar desviación) de los gonfoterios de Chile. Es para destacar el gradiente latitudinal 
registrado por los valores de la δ15N en el colágeno entre el área Centro–Norte (color rojo) y 
Centro–Sur (color azul). Los valores medios de la δ13C y δ15N de los herbívoros desde la 
Región Pampeana (rango = 24.732 ± 112–12.155 ± 70 A.P) (Bocherens et al., 2016) y 
Patagonia Austral (14.870 ± 70–10.310 ± 160 A.P) (Prevosti y Martin, 2013) son incluidas en la 
figura.  
 
El gonfoterio del sitio Quereo (31ºS) (12.980–12.700 años cal A.P, 2 σ), 
es consistente con un entorno desde áreas abiertas a áreas arboladas y 
húmedas. Su valor de la δ13Cbioapatito está cerca del límite -9,5 ‰ (Fig. 33) lo 
que indicaría un entorno más abierto y menos húmedo. Con respecto a los 
valores de colágeno, estos indicarían un ambiente muy árido (Drucker el al., 
2003). La temperatura media anual estimada en este estudio (17ºC) es cercana 
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a la obtenida a partir de las estimaciones de temperatura de la superficia del 
mar durante el Pleistoceno Superior (30ºS) (Kaiser et al., 2008), mientras que 
el valor de la δ18Oaguameteórica y los valores promedios de la de precipitación 
anual fueron similares a los registrados en la Estación Meteorológica de 
Valparaíso (clima semi-árido; ver Fig. 10)  
Los análisis de polen permitieron a Villagrán y Varela (1990) y 
Maldonado et al., (2010) llevar a cabo una reconstrucción paleoambiental en el 
área Quereo. Estos autores detectaron condiciones más húmedas que el 
presente hasta 11.200 años cal A.P. Respecto a los proxies no isotópicos, el 
microdesgaste dental y el análisis de los microfósiles desde el cálculo dental 
indican una dieta ramoneadora, lo cual podría estar indicando humedad. Sin 
embargo, a la luz de este estudio multiproxy, el gonfoterio vivió en un clima con 
un ambiente similar al de las condiciones modernas (más árido que la Última 
Terminación Glacial) con predominio de un estrato forestal y arbustivo 
adaptado a condiciones semiáridas. En este contexto, se podría aplicar el 
mismo razonamiento a la muestra del sitio de Illapel (31ºS), porque exhibe 
valores isotópicos similares (δ13Cbioapatito) en comparación con la muestra del 
gonfoterio de Quereo. Además, ambos presentaron el 100% de fitolitos con 
morfotipos de árboles. 
Un poco más al sur, los valores de isótopos estables del gonfoterio de 
Casablanca (33ºS) (Pleistoceno / Holoceno) mostraron un ambiente xérico y 
cálido (Tabla 1). Además, el análisis en los microfósiles desde el cálculo dental 
mostró el consumo mayoritario de hierbas (Tabla 16). Este individuo estaría 
indicando la probabilidad de registrar una dieta de pastoreo en la megafauna 
hacia el final del Pleistoceno Superior; debido al aumento de pastizales para la 
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época. Sin embargo, el análisis del microdesgaste dental mostró una mezcla de 
estrías finas y gruesos, aunque el bajo número de estrías y la presencia de 
estrías hipergruesos sugieren un comportamiento ramoneador en algún 
período de la vida del gonfoterio de Casablanca.  
Esta última interpretación está de acuerdo con otros gonfoterios desde la 
misma área. El gonfoterio del sitio Lagunillas (33ºS) indicó alimentación mixta 
(árboles y hierbas) (desde análisis de los microfósiles desde el cálculo dental) y 
un comportamiento ramoneador (desde análisis del microdesgaste dental). Los 
gonfoterios de los sitios Rapel y Tierras Blancas (33ºS) (Pleistoceno / 
Holoceno) podrían haber estado alimentándose en un bosque cerrado de 
acuerdo con la señal δ13Cbioapatito, y vivieron en condiciones cálidas de acuerdo 
con los valores medios de la temperatura anual (Tabla 1). El gonfoterio del sitio 
Rapel (desde el análisis del microdesgaste dental) y el gonfoterio desde el sitio 
Algarrobo (desde análisis del microdesgaste dental y análisis de los 
microfósiles desde el cálculo dental) muestran una dieta ramoneadora, aunque, 
probablemente, bajo un ambiente más cálido y seco. Quizás, el registro de la 
dieta ramoneadora está relacionada con, tal como ocurre hoy en día a lo largo 
de la costa del Centro–Norte; la fuerte influencia oceánica determina un nivel 
de humedad permanentemente alto (Luebert y Pliscoff, 2006), dando lugar a 
parches de bosques caducifolios y perennifolios en Chile Central cerca de la 
costa (32º–34ºS); los cuales corresponden a remanentes de bosques 
encontrados a lo largo de la costa durante el Pleistoceno Superior (Valero-
Garcés et al., 2005). Además, la orografía montañosa desde las zonas costeras 
a la Cordillera de los Andes entre 31º–33ºS (por ejemplo, los valles 
transversales) (ver figura 10), hoy dominada por el bioclima xérico-oceánico 
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mediterráneo, exhibe una variedad de pisos de vegetación, desde matorral del 
desierto hasta bosque esclerófilo. Esta característica orográfica puede haber 
permitido la permanencia de los bosques pantanosos y humedales costeros en 
el Holoceno temprano entre 31º–32º S, no solo debido a la condensación de la 
niebla oceánica, sino también debido al agua meteórica proveniente de las 
áreas continentales (Maldonado, 2013). Por tanto, a pesar del aumento 
significativo de los pastizales, al menos hasta 8700 años cal A.P (Maldonado, 
2013), las características orográficas y oceanográficas permitieron 
microhábitats tipo bosque (parecidos a "refugios interglaciales"). Esta 
heterogeneidad ambiental nos permite especular que – tal como los modernos 
elefantes – los gonfoterios pudieron haber comido hierbas, hojas y corteza de 
árboles estacionalmente (Cerling et al., 2009). En temporadas secas, el 
consumo de corteza de árbol se ha deducido desde el análisis del 
microdesgaste dental (altos porcentajes de estrías hiper-gruesos) (Semprebon 
et al., 2004). 
Las muestras del sitio Tagua Tagua (34ºS) y el sitio Parral (36ºS) 
mostraron un patrón ambiental y de dieta que está de acuerdo con la 
persistencia de un paisaje boscoso hasta 13.800 años cal A.P (Valero-Garcés 
et al., 2005). Además, los especímenes apuntan a una dieta ramoneadora. 
Sumado a esto, la mayoría de las muestras presentaron una precipitación 
media anual por sobre los 1000 mm / año. Así, dos muestras muy informativas 
del sitio Tagua Tagua pueden estar reflejando el entorno más aproximado para 
la Última Terminación Glacial: las muestras SGO.PV.47k (13.810-14.520 años 
cal. A.P; 2 σ) y SGO.PV.256 (13.420–13.720 años cal. A.P, 2 σ) están 
vinculados a un entorno de pastizal C3, arbolado y mésico, mientras que 
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también coincide con una dieta ramoneadora. Además, podemos estimar una 
temperatura media anual similar a la temperatura superficial de la Última 
Terminación Glacial (18ºC) (Kim et al., 2002; Kaiser et al., 2005). Sin 
embargo, como se observó en todas las muestras del área Centro–Norte, sus 
valores relativamente altos de la δ15N podrían haber estado reflejando cierto 
grado de aridez. Afortunadamente, este estudio multiproxy nos ayuda a 
distinguir con mayor precisión el hábitat de los gonfoterios del sitio Tagua 
Tagua; un ambiente húmedo y boscoso. A pesar de este patrón, hay algunas 
muestras (desde el Pleistoceno / Holoceno) del sitio de Tagua Tagua que 
mostraron cierto grado de variabilidad en la δ13Cbioapatito (Tabla 1). La muestra 
SGO.PV.688 cayó dentro de un entorno arbolado de baja densidad a pradera 
mésica C3, sin embargo, tiende a un ambiente más frío y más boscoso (Tabla 
1). La muestra SGO.PV.TT2b indicó un entorno arbolado más abierto a pradera 
xérica de vegetación C3, con una temperatura media anual, δ18Oaguameteórica, y 
un valor de la precipitación media anual que mostró un ambiente típicamente 
glacial; es decir, seco y frío. Esta muestra podría estar mostrando un ambiente 
glacial o podría reflejar el acceso a fuentes de agua provenientes del deshielo 
de los Andes. Hoy en día, la nieve derretida de la cubierta de la Cordillera de 
Los Andes es la principal fuente de agua potable y riego del área Norte Central 
durante la estación seca (verano). 
El especímen SGO.PV.47c1 mostró áreas áridas con vegetación abierta 
C3-C4. La temperatura media anual estimada y los valores promedio de las 
precipitaciones anuales respaldan las condiciones áridas (Tabla 1). Deducido 
desde el análisis de los microfósiles desde el cálculo dental, durante la etapa 
final de su vida, este gonfoterio mostró un ambiente de humedal, asociado a 
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árboles, arbustos y hierbas. Esta muestra también mostró el mayor número de 
estrías finas desde la base de datos del microdesgaste dental, aunque la 
presencia de estrías gruesas e hiper-gruesas podrían indicar una dieta de 
alimentación mixta, que concuerda con un porcentaje equilibrado de elementos 
de árboles, arbustos y hierbas registrados desde el análisis de los microfósiles 
desde el cálculo dental. Al igual que algunos gonfoterios desde el Centro–
Norte, que consumieron el taxón Cyperacea, la muestra SGO.PV.47c1 no 
mostró evidencia de que los humedales hayan empobrecido el valor de 
δ13Cbioapatito (Kohn, 2010). Por tanto, este gonfoterio muestra una variabilidad en 
la dieta a lo largo de su vida; desde áreas abiertas a humedales. 
Probablemente, este individuo estaría reflejando la transición del Pleistoceno / 
Holoceno (Fig. 49).  
En resumen, el enfoque multiproxy aplicado a los gonfoterios desde el 
Centro–Norte es indicativo de i) una alta variabilidad climática durante el 
Pleistoceno Superior al Holoceno; ii) una tendencia hacia un hábitat en 
mosaico dominado por áreas arboladas C3 de cobertura variable de árboles y 
arbustos; y iii) un comportamiento global basado en una dieta ramoneadora, 




















Figura 49. Reconstrucción del sitio Tagua Tagua (34ºS) durante algún momento del Holoceno 
temprano. Se observa el nivel hídrico más bajo de la Laguna Tagua Tagua durante los últimos 
30.000 años (Valero-Garcés et al., 2005).  
 
10.2.6.2. Área Centro-Sur de Chile 
 
Los resultados de las muestras del área Centro–Sur de Chile (Fig. 50) se 
discutirán con más detalle, debido a que presentan un mayor control 
cronológico que el área Centro–Norte. Además, la Nordpatagonia Occidental 
representa uno de los lugares más estudiados desde el punto de vista 
paleoclimático y paleoambiental de América del Sur.  
Los valores intermedios de la δ18O, bajos en la δ13Cbioapatito/colágeno y bajos 
en la δ15N concuerdan con un ambiente parecido a un interglaciar dominado 
por plantas C3 y con una significativa cobertura boscosa (Drucker et al., 2008). 
De esta forma, en la Nordpatagonia Occidental de Chile, este "patrón" isotópico 
es más compatible con los resultados de los estudios del análisis del 
microdesgaste dental y el análisis de los microfósiles del cálculo dental. 
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Específicamente, este último proxy mostró la presencia de las subfamilias 
Pooideae y Bambusoideae (específicamente el taxón Chusquea sp.), lo que 
indica que los gonfoterios estaban alimentándose en un ambiente templado 
similar al de hoy en día (Fig. 51).  
Debido a que hay una referencia isotópica moderna de la vegetación en 
una parte de la Nordpatagonia (39º–40ºS), sumado a que los antecedentes 
sobre los constituyentes químicos del agua meteórica, desde la Nordpatagonia, 
han indicado que esta área reflejaría una de las aproximaciones más cercanas 
a las condiciones pre-industriales en todo el mundo, por consiguiente, podemos 
comparar con mayor fiabilidad, estos datos, con la información multiproxy 














Figura 50. Localidades estudiadas en el área Centro–Sur. Además, se observa la actual 
vegetación del área de estudio.  
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Cuando se aplica la discriminación trófica del valor de la δ13Ccolágeno, 
dieta-tejido (~ 5 ‰), el valor de la δ13C del promedio de la vegetación fue -27,7 
± 0,7 ‰. El valor promedio de la δ13C coincide con el valor umbral que delimita 
las condiciones de ambientes forestados y más abiertos (~ -27,5 ‰). Este valor 
está dentro del rango obtenido para la vegetación arbustiva y forestal: -40,2 ‰ 
a -27,9 ‰ (este estudio). Cuando se aplica la discriminación trófica de dieta-
tejido en el valor de la δ15N (~ 3 ‰), la vegetación promedio de los valores de 
la δ15N fue de 1 ± 2,1 ‰. Esta variabilidad concuerda con los valores en la 
vegetación forestal que van desde 3,5 ‰ hasta -9,9 ‰ (este estudio). Este 
rango corresponde a las plantas que no fijan nitrógeno, plantas fijadoras de 
nitrógeno o plantas que crecen en asociación con micorrizas en áreas donde la 
precipitación es mayor de 1000 mm / año (Fox-Dobbs et al., 2008). Con 
respecto a la vegetación promedio, los valores de la δ13C (~ -28 ‰), obtenidos 
desde la discriminación trófica entre la dieta y el tejido animal, respecto a los 
musgos y líquenes, son inferiores a lo esperado (por ejemplo, Fox-Dobbs et al., 
2008). Además, los valores de la δ13C no muestran diferencias significativas 
entre las plantas que fijan nitrógeno y las plantas que no fijan nitrógeno; 
excepto la especie de liquen Stereocaulon ramulosum que presentó el valor 
más alto de la muestra (-27,8 ‰). Por tanto, la combinación de la vegetación 
estimada en los valores de δ15N y δ13C sugiere que la megafauna de la 
Nordpatagonia habría forrajeado en un ecosistema compuesto de arbustos y 
árboles con parches de pastos y juncias. Sin embargo, el análisis del 
microdesgaste dental y el análisis de los microfósiles del cálculo dental indican 
que los gonfoterios consumieron vegetación arbórea (Tabla 16).  
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Con respecto a los valores de la δ13C, estos son consistentes con el 













Figura 51. Reconstrucción de dos gonfoterios alimentándose de la vegetación arbórea en la 
Nordpatagonia Occidental de Chile. Al fondo el volcán Osorno, Décima Región de Los Lagos 
(por Eloy Manzanero).    
 
16.800 años cal A.P (Moreno et al., 2015). Al calcular la precipitación media 
anual, se observa una gran variabilidad (aunque dentro de un contexto de alta 
humedad); probablemente debido a las diferencias cronológicas 
correlacionadas con la serie de eventos climáticos durante la Última 
Terminación Glacial / Holoceno temprano. La temperatura media anual de las 
muestras que poseen fechado radiocarbónico, es concordante con las 
temperaturas calculadas desde los registros marinos (ver Fig. 12); excepto la 
temperatura media anual (23ºC) desde el sitio Pilauco (MHMOPI / 628) 
(13.240-15.640 años cal A.P, 2 σ). Esta muestra es interesante porque 
 205
proviene de un sitio caracterizado por una mayor abundancia de elementos no 
arbóreos. Además, los valores de la δ15N son altos en las muestras de los 
gonfoterios del sitio Pilauco (González-Guarda et al., 2017). Sin embargo, el 
espécimen MHMOPI / 628 muestra una dieta ramoneadora, y el valor de 
δ13Cbioapatito indica un entorno más cercano a zonas cerradas (Tabla 1). Este 
escenario nos obliga a reflexionar sobre la importancia de las perturbaciones 
que los megamamíferos ejercieron sobre el paisaje, y posteriormente, el efecto 
en los valores isotópicos en las comunidades de plantas que caracterizan la 
Nordpatagonia Occidental de Chile. 
Durante el Último Máximo Glacial, en la Nordpatagonia Occidental, el 
clima fue frío y húmedo, caracterizado por el aumento de las hierbas adaptadas 
a la alta humedad y resistentes al frío, y a la presencia de comunidades 
magallánicas de páramo (Moorland Magellanic). Sin embargo, 
intercaladamente, en algunos momentos el clima cambió a mas frío y seco, 
caracterizado por el aumento del ensamble de la vegetación Graminae-
Compositae (ver Fig. 12). Por tanto, deberíamos esperar que la dieta de los 
gonfoterios tuvieran una señal más pastadora (grazing). Sin embargo, se han 
detectado episodios de corta duración caracterizados por un clima menos 
húmedo y más cálido; por ejemplo, entre 22.600–21.800 años cal A.P (ver Fig. 
12). Este incremento en la temperatura provocó la recolonización de elementos 
forestales en el área. El estudio multiproxy sobre muestras provenientes de los 
sitios Nochaco y Mulpulmo, mostraron una señal boscosa para ese lapso de 
tiempo. Esta señal en los gonfoterios, no debería considerarse como una 
evidencia excepcional, ya que, por ejemplo, los estudios sobre filogeografía 
vegetal sugieren que en el límite espacial entre las áreas glaciares y no 
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glaciares, los taxones arbóreos siguieron viviendo en esos hábitats. Esto se 
debe a las adaptaciones al frío y a la fuerte influencia oceánica (alta humedad) 
que siempre fue constante, independiente de los eventos climáticos acaecidos 
(por ejemplo, Mathiasen y Premoli, 2010). Además, la presencia de los refugios 
glaciales ha sido demostrada a partir de los análisis genéticos en la fauna 
silvestre, ya que estos animales han mostrado eventos de colonización durante 
los episodios glaciales (Vidal et al., 2016).  
De acuerdo con estos antecedentes filogeográficos (ambiente más 
forestado) podría ser plausible que, durante el Último Máximo Glacial (26.5–
19 años cal A.P) una fracción importante del paisaje de la Nordpatagonia 
Occidental interpretado por el registro de polen, ambiente más abierto (más 
pastizales que bosques), tal vez, pudo ser el producto de la deforestación 
ejercida por el comportamiento de los gonfoterios (u otros mega-herbívoros). 
Por otro lado, cuando esperamos una dieta ramoneadora, ocurre lo 
contrario; por ejemplo, el gonfoterio del sitio El Trébol (con una temperatura 
media anual de 16ºC) que proviene del período interestadial (Pre-Último 
Máximo Glacial), donde los bosques con coníferas tendrían una distribución 
más amplia y continua que la actual, poblando la Depresión Central (Villagrán 
et al., 2005) y el gonfoterio del sitio Choroico (δ13Cbioapatito = dosel cerrado) 
proviene de la Última Terminación Glacial (patrón ambiental = entorno 
forestado), mostraron una dieta de alimentación mixta desde el análisis de los 
microfósiles desde el cálculo dental. Por un lado, tal vez, como se ha 
observado en algunos elefantes modernos, los gonfoterios no consumieron 
alimentos en proporción a su abundancia local (por ejemplo, debido a la 
variación de la palatabilidad de la vegetación durante todo el año) (Codron et 
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al., 2006). Alternativamente, los microhábitats caracterizados por un hábitat en 
mosaico (incluso mayoritariamente abierto) podrían ser comunes dentro de un 
contexto regional boscoso de vegetación, ya establecido a partir de ~16.800 cal 
año BP. El enfoque multiproxy llevado a cabo en los gonfoterios desde el área 
Centro–Sur apuntó a i) una alta variabilidad climática general dentro de un 
contexto de alta humedad; ii) un ambiente forestal general; y iii) una dieta 
ramoneadora. 
 




Tal como hemos indicado anteriormente, el valor en la δ13Cbioapatito (-13,4 
± 0,8) del conjunto de muestras del área Centro–Sur, exhibe una clara 
tendencia hacia ambientes forestados.   
Específicamente, los valores de la δ13Cbioapatito en las muestras datadas 
mediante análisis de radiocarbono, son consistentes con las últimas revisiones 
sobre la vegetación de la Nordpatagonia de Chile. En Moreno et al., (2015, 
2016) indicaron que las especies de dosel cerrado del bosque templado-
lluvioso Nordpatagónico, dominados por árboles más termófilos, fueron 
completamente establecidos en tierras bajas (Depresión Central) ya a los 
16.000 años cal A.P.  
En este sentido, nuestros resultados de la δ13Cbioapatito no muestran que 
las reversiones frías (Antarctic Cold Reversal = 14.500-13.000 años cal A.P; 
Moreno y Videla, 2016; Huelmo Mascardi Cold Reversal = 13.500-11.600 años 
 208
cal A.P; Massaferro et al., 2009) tuvieran un efecto sobre la vegetación de la 
Nordpatagonia (es decir, una disminución en la vegetación arbórea). Lo más 
probable es que estas reversiones frías no tuvieron un efecto dramático en la 
vegetación (en términos de ambiente abierto vs. cerrado), sino más bien, 
cambios leves en la composición de especies asociadas al aumento en el 
número de árboles higrófilos resistentes al frío y a una disminución en los 
taxones termófilos del bosque Nordpatagónico, entre 11.600 y 14.500 años cal 
A.P. (Moreno y Videla, 2016).  
Sin embargo, la alta variabilidad en los valores calculados en las 
precipitaciones (1600 ± 785 mm/anual; rango = 494–3681 mm/anual), tal vez 
nos podría indicar un cambio en la densidad de la cobertura de la vegetación. 
Particularmente, la muestra proveniente de la localidad de Chan Chan 
(δ13Cbioapatito = 11,7‰; Precipitación Media Anual = 494 mm; datación = 11.745–
12.050 años cal A.P, 2 σ) podría estar indicando la transición climática 
Pleistoceno/Holoceno; un ambiente más árido y cálido. Aunque el análisis de 
microfósiles de cálculo dental indica una dieta basada mayoritariamente en 
árboles (Tabla 16).     
Por otro lado, si bien la señal isotópica muestra valores con una 
tendencia hacia ambientes más forestados, son pocos los casos en que la 
señal muestra un ambiente totalmente de dosel cerrado (δ13Cbioapatito =  14,5 
‰). Por consiguiente, es preferible pensar que los gonfoterios habitaban en 
bosques semi-abiertos. Además, el análisis isotópico del carbono, ayuda a 
discernir más confiablemente el ambiente dónde más tiempo ocupaban para 
alimentarse.  
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En el caso del sitio Pilauco, nuestros resultados muestran una relativa 
consistencia con los estudios de polen y semillas (Abarzúa y Gajardo, 2008; 
Abarzúa et al., 2016) realizados en sedimentos entre 15.800 y 12.800 años cal 
A.P. La relativa consistencia, está dada, debido a que aquellos estudios 
polínicos muestran un predominio del polen no arbóreo durante la mayor parte 
del registro (~35% árboreo y 65% no árboreo). No obstante, de acuerdo a los 
resultados isotópicos de este estudio, interpretamos que la megafauna del sitio 
Pilauco no consumía predominantemente sus alimentos allí. Probablemente, se 
alimentaban mayoritariamente en los hábitats cerrados cercanos al sitio 
Pilauco, tal como lo confirman recientes análisis del microdesgaste dental y 
análisis de los microfósiles desde el cálculo dental. En consecuencia, el sitio 
Pilauco probablemente fue un lugar destinado para el consumo de agua, 
debido a que el sitio ha sido caracterizado por la presencia de humedales (al 
menos estacionalmente), sumado al abundante registro de fósiles del taxón 
Myocastor coipus, típico mamífero habitante de este ambiente (Abarzúa et al., 
2016; Pino et al., 2013). 
          
10.2.6.2.3. Precipitación y Temperaturas 
 
Los diferentes valores de la δ18O obtenidos en este estudio no están 
influenciados por factores latitudinales o altitudinales, ya que las localidades de 
donde provienen las muestras están localizadas a una latitud similar (38º–42ºS; 
Centro–Sur) y a baja altitud (~65 m s.n.m.). 
En las latitudes medias, existe una fuerte correlación entre la 
composición isotópica de la precipitación y la temperatura (Rozanski y 
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Araguas-Araguas, 1995). Por tanto, los valores de la δ18Oaguameteórica calculados 
a partir de la δ18OPO4 en la megafauna de la Nordpatagonia de Chile, reflejarían 
la δ18O de la precipitación, permitiendo a su vez, la estimación de las 
temperaturas del pasado. Existe la posibilidad de que los valores enriquecidos 
en la δ18O puedan corresponder al consumo de vegetación que está sujeto a 
altas tasas de evaporación (Metcalfe, 2011). Sin embargo, esta posibilidad es 
improbable debido a la alta tasa de precipitación estimada para Nordpatagonia 
de Chile (ya sea en episodios estadiales o interestadiales) y a la condición 
ecológica de los bebedores obligados encontrados dentro de la megafauna 
estudiada aquí (principalmente los gonfoterios). En este contexto, se observa 
una superposición de los valores de la δ18O entre Equus andium y 
Notiomastodon platensis (Fig. 52), aunque existe una diferencia 
estadísticamente significativa entre ambos. Esta diferencia podría deberse al 
consumo de agua meteórica en áreas menos o más evaporadas (Koch, 2007). 
Si esto último fue la causa de tal diferencia, sin embargo, los bajos promedios 
en valores de la δ13C en el bioapatito en équidos (-14 ± 0,8 ‰) y gonfoterios (-
13,4 ± 0,8 ‰) situarían a este proceso de evaporación en un contexto de 
ambiente de dosel relativamente cerrado. 
Previos estudios (por ejemplo, Ayliffe et al., 1992), han observado una 
correlación entre los episodios de frío y el empobrecimiento de los valores de la 
δ18Oaguameteórica calculados a partir de valores de la δ18O del esmalte dental en 
proboscideos. Durante la Última Terminación Glacial, la tasa de precipitación 
en la Nordpatagonia de Chile, fue el doble que la tasa de precipitación moderna 
(Berman et al., 2016), pero a partir de la Última Terminación Glacial, disminuyó 
gradualmente hasta alcanzar las condiciones actuales (Moreno et al., 1999). En 
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ese sentido, los valores de la δ18Oaguameteórica estimados en los taxones del sitio 
Pilauco y los sitios cercanos a este último concuerdan con los valores 
isotópicos actuales de la estación meteorológica de La Chamiza (41º 28´S–72º 












Figura 52. Valores de la δ13C (‰, VPDB) y laδ18OCO3 (‰, VPDB) en el bioapatito de los 
taxones estudiados en el sitio Pilauco y los gonfoterios pertenecientes a otras localidades de la 
Nordpatagonia chilena. 
 
Agency Energy Atomic δ18Oaguameteórica = 5,9 ± 0,6 ‰; precipitación = 1702 ± 
295 mm / año; Temperatura Media Anual = 10 ± 0,3 ºC; altitud = 13 m.s.n.m). 
Los valores de la δ18Oaguameteórica de los sitios Monte Verde II (δ18Oaguameteórica = 
7,9 ± 1,2 ‰) y La Plata (δ18Oaguameteórica = 7,9 ± 0,7 ‰) son los más bajos. Sin 
embargo, los registros de La Chamiza han mostrado que ha habido años en 
que los valores medios de la δ18Oaguameteórica en la precipitación han sido de 
aproximadamente 7 ‰, sin cambios significativos en los valores de 
temperatura. 
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Las temperaturas calculadas desde las muestras que poseen fechados 
de radiocarbono (Tabla 17) concuerdan bien con las temperaturas inferidas de 
los quironómidos en el sitio Huelmo (15.000–13.200 años cal A.P; Massaferro 
et al., 2014), que fueron similares a las temperaturas modernas. Además, son 
consistentes con la Temperatura Media Anual provisto por la temperatura 
superficial del mar basada en alquenones (~ 14ºC; 16.800–12.700 años cal 
A.P; 41º00`S; 74º 27´O), registrada en el SE-Pacífico del sur de Chile (Lamy et 
al., 2007) y con las temperaturas de verano (~ 14ºC) medidas a partir de las 
fluctuaciones de los glaciares y de la vegetación en los Andes de la Patagonia 
de América del Sur (Moreno et al., 1999). Desafortunadamente, el número de 
muestras con dataciones radiocarbónicas disponibles, es insuficiente para 
detectar una fase estacional o una tendencia durante las reversiones frías del 
Antarctic Cold Reversal y del Huelmo Mascardi Cold Reversal. Solo comentar 
que, preliminarmente, ninguna de las muestras fechadas indica un enfriamiento 
significativo. Mientras que las muestras de La Plata coinciden con el mayor pico 
de calentamiento de la Última Terminación Glacial (~14.500 años cal A.P; 
Massaferro et al., 2009). 
Los valores de la temperatura calculados a partir de las muestras de El 
Trébol (~31.657–33.661 años cal A.P, 2 σ; 16º C) coinciden con un episodio de 
calentamiento dentro de un contexto glacial, entre ~ 35 y 19 años cal A.P., 
donde la temperatura media de 9.5ºC ha sido estimada (Kaiser et al., 2005), y 
durante los cuales predominaron los páramos magallánicos, las plantas 
herbáceas de la familia Compositae, los bosques Subantárticos y las parches 
de bosques (Heusser y Heusser, 2006). Esto probablemente no fue 
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excepcional, sino que tuvo lugar a lo largo del Pleistoceno Superior, ya que hay 
evidencia de condiciones más cálidas en otros sitios. 
Por ejemplo, en los sitios de Tagua Tagua (34ºS, Chile) entre 33.000 y 
28.000 años cal A.P (Heusser, 1983) y en el sitio Rahue (39ºS, Argentina), con 
una edad similar, muestran condiciones similares a las encontradas durante los 
interglaciales, más que aquellas condiciones climáticas que caracterizan a los 
interestadiales (Markgraf et al., 1986; Villagrán, 1991). 
Los gonfoterios pueden no haber sido capaces de adaptarse a las 
condiciones extremadamente frías, a diferencia de los mamuts (ver Lynch et 
al., 2015), y posiblemente solo hayan ocupado la Nordpatagonia chilena 
durante los intervalos relativamente cálidos. En este contexto, las condiciones 
de frío podrían haber sido el único factor limitante para su propagación  
 
Localidad Fechados   años cal A.P, 2 σ Temperatura  ºC 
Máfil 13.434-13.751 15 
Chan Chan 11.745-12.050 19 
Choroico 13.070-13.264 17 
La Plata 14.021-14.463 15 
Río Bueno 13.434-13.751 16 
San Pablo 13.064-13.317 19 
Pilauco 13.240-15.644 23 
Monte Verde 13.270-15.685 14 
Alto de Boroa 13.525-13.770 16 
 
Tabla 17. Se observan las temperaturas medias anuales de los gonfoterios del Centro–Sur y 
sus fechados radiocarbónicos correspondientes.  
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en este área, ya que, de acuerdo a los antecedentes ambientales y climáticos 
del área, no debería haberles faltado recursos hídricos ni alimentos durante los 
períodos glaciales. Esta interpretación de la abundancia de recursos es 
consistente con la hipótesis que establece que los taxones arbóreos fueron 
persistentes en la vertiente occidental de los Andes durante las edades de hielo 
(por ejemplo, Quiroga y Premoli, 2010). Debido a la escasez de las muestras 
con fechas radiocarbónicas en nuestro estudio, no es factible construir una 
curva de la δ18O que nos permita detectar la variabilidad de la temperatura a lo 
largo del tiempo. Sin embargo, es interesante observar que durante los 
episodios de frío (por ejemplo, Antarctic Reversal Cold y Huelmo Mascardi Cold 
Reversal), la megafauna mostró una señal isotópica interestadial (más cálido). 
Los esfuerzos futuros deberán centrarse en la realización de nuevos análisis de 
datación en estas y otras localidades de la Nordpatagonia para obtener un 
marco cronológico más sólido. Estos resultados nos permitirán responder a las 
siguientes preguntas: ¿Vivieron los gonfoterios en la Nordpatagonia solo 
durante los episodios interestadiales? ¿Y la temperatura promedio de 5º–7ºC 
durante la Última Terminación Glacial fue lo suficientemente baja como para 
restringir la distribución de gonfoterios en la Nordpatagonia? 
Finalmente, los valores de la δ18O relativamente enriquecidos, deben 
seguir siendo revisados, con el objetivo de detectar si estos valores son una 
consecuencia del enriquecimiento debido a la evaporación en una atmósfera 
relativamente seca, y no necesariamente debido a un período más cálido 
(Iacumin et al., 2010). Sin embargo, debido a los altos niveles de precipitación 
que caracterizaron a esta área, y junto con los resultados obtenidos desde el 
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colágeno; la temperatura parece ser el factor que mejor explica estos 
resultados. Por otro lado, cabe señalar que las correlaciones entre los valores 
de la δ18Oaguameteórica y el clima, interpretados desde los proboscídeos 
registrados en las regiones Holárticas, no deben aplicarse literalmente a la 
Nordpatagonia chilena. Se ha desmostrado que a lo largo del Pleistoceno 
Superior no siempre se observa una sincronía entre el registro marino y Chile 
continental (Valero-Garcés et al., 2005). El registro marino obtenido en Lamy et 
al., (2007) no registra el evento Antarctic Cold Reversal (14.700-13.000 años 
cal A.P, Pedro et al., 2016) en la Nordpatagonia, al contrario, ellos sitúan el 
promedio de la temperatura del océano en 13,2 ºC entre 16.800–12.700 años 
cal A.P. Una de las explicaciones que se han dado recientemente para explicar 
esta divergencia entre los registros, se basa en la posibilidad de que las 
reversiones frías / cálidas se transmitieron / manifestaron a través de 
mecanismos atmosféricos, no oceánicos (Moreno et al., 2015).  
Por último, hay que tener en mente, que las Temperaturas Medias 
Anuales obtenidas a partir de los análisis son sólo estimaciones aproximadas, 
entre otras razones porque el metabolismo de la megafauna estudiada aquí, 
fue posiblemente diferente respecto a los mamíferos modernos. Sin embargo, 
es llamativo que la inmensa mayoría de los datos obtenidos indicarían la 
presencia de un ambiente interestadial.   
 
10.2.6.3. Comparación entre el área Centro–Norte y Centro–Sur de Chile 
 
Con respecto a los valores isotópicos, se observa que existen 
diferencias significativas entre ambas áreas. Los valores de la δ13Cbioapatito / 
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colágeno indicaron un ambiente más forestal en área Centro–Sur, aunque ambas 
áreas mostraron principalmente el consumo de árboles. Sin embargo, el área 
Centro–Norte mostró más variabilidad respecto al hábitat. Aunque algunos 
valores del Centro–Norte mostraron condiciones muy frías y cálidas, en ambas 
áreas los valores de la δ18Oaguameteórica (la media anual de los valores 
δ18Oaguameteórica del año 2015, desde algunas estaciones meteorológicas en el 
área de estudio. La Serena, 29ºS = -4,7; Santiago, 33ºS = -7,3; Puerto Montt, 
42ºS = -5,7) mostraron una tendencia hacia ambientes interglaciares lo que 
puede indicar que los patrones de circulación atmosférica, los valores de 
δ18Oaguameteórica y los valores de las temperaturas – al menos durante la Última 
Terminación Glacial – fueron similares a hoy en día.  
Los valores de la δ 13Cdietameq, también mostraron diferencias, lo que se 
refleja en un fuerte gradiente latitudinal en la precipitación media anual. Los 
valores de la δ15N mostraron un claro gradiente latitudinal, sin embargo, los 
gonfoterios continuaron mostrando un comportamiento ramoneador en ambas 
áreas.  
Hoy en día, los tipos de clima (ver Fig. 10) podrían explicar estas 
diferencias, sin embargo, para el Pleistoceno Superior, en ambas áreas el clima 
fue homogéneo (es decir, húmedo y frío). Desafortunadamente, el Centro–
Norte carece de dataciones por radiocarbono, lo que dificulta una interpretación 
más robusta. Sin embargo, algunos especímenes del Centro–Norte tienen 
características ambientales que podrían corresponder al Holoceno temprano, 
un período en el cual hubo una transición de un ambiente boscoso a otro 
dominado por pastizales. 
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La interpretación de las muestras analizadas por el análisis del 
microdesgaste dental y el análisis de los microfósiles desde el cálculo dental es 
prácticamente similar en ambas áreas; una dieta dominada principalmente por 
el consumo de partes de árboles, lo cual es compatible con la tendencia hacia 
valores más negativos de la δ13C. El registro de hierbas con porcentajes más 
pequeños, coincide con el rango isotópico (ambiente arbolado y pastizales de 
vegetación C3) detectado en la mayoría de las muestras. En consecuencia, 
existe una correspondencia entre la dieta esperada durante los primeros años 
de la formación del bioapatito en el esmalte dental y la dieta interpretada 
durante la última semana o meses de la vida del gonfoterio.  
Uno de los aspectos más llamativos, fue el alto porcentaje en el 
consumo de partes de árboles. La alta proporción de muestras con estrías 
hiper-gruesas (desde el análisis del microdesgaste dental) sugiere que se 
alimentaban de la corteza de los árboles, pero también existe la posibilidad que 
estos rasgos pudieran ser causados por fitolitos desde las frutas duras y las 
capas de semillas, cuando se combinan con la presencia de rasgos 
redondeados en forma de perforación (puncture pits) (Solounias y Semprebon, 
2002; Rivals et al., 2015). Sin embargo, no se registró la presencia de estos 
rasgos de microdesgaste (puncture pits).  
Tal vez, los valores de la δ15N son los que más contrastan entre ambas 
áreas. Investigaciones recientes sugieren que el aumento en los valores de la 
δ15N observados en los herbívoros, es una señal que proviene desde el tipo de 
plantas que consumen, en lugar de un cambio en el fraccionamiento isotópico 
entre los herbívoros y su dieta (Bocherens et al., 2014). Teniendo en cuenta 
este patrón metabólico, la diferencias en el ambiente podrían haber sido 
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determinantes en la variación latitudinal de los valores de la δ15N (incluso en 
las mismas plantas) en los gonfoterios de Chile (ver Fig. 40).  
La alta acidez de los suelos, debido a la influencia volcánica, podría 
explicar esta diferencia, donde la acidez más alta correspondería al tipo de 
suelo andosol del área Centro–Sur; que tiende a empobrecer (más negativos) 
los valores de la δ15N (Bocherens, 2003). Sin embargo, en el área Centro–Sur, 
también hay algunos valores altos de la δ15N, por consiguiente, el factor acidez 
no sería tan determinante (preliminarmente). Probablemente, los factores 
hídricos y la temperatura podrían ser factores más importantes; porque en los 
ecosistemas más húmedos y más fríos, parecen ser más eficientes en la 
conservación y el reciclaje de nitrógeno, de modo que se pierden 
principalmente especies de nitrógeno no disponibles en las plantas, lo que 
podría estar indicado por valores empobrecidos de la δ15N (Amundsen et al., 
2003). Sin embargo, investigaciones previas indicaron que la típica relación 
positiva entre aridez y la δ15N no siempre es directa (Díaz et al., 2016). En este 
sentido, por ejemplo, existe una fuerte posibilidad de que la vegetación en las 
zonas costeras del área Centro–Norte se puedan haber enriquecido en 
nitrógeno a causa de las fuentes marinas, sobre todo teniendo en cuenta el 
fuerte sistema de surgencias marinas que ejerce su influencia en la costa 
chilena (Szpak et al., 2012). Además, se ha demostrado que los incendios 
aumentan los valores de la δ15N en las plantas que crecen después de un 
evento de este tipo en ambientes modernos, y el proceso de nitrificación, que 
discrimina fuertemente contra el 15N, puede contribuir a valores más positivos 
en el follaje en el 15N, en sitios recientemente afectados por incendios, 
enriqueciendo el sustrato NH4+ y provocando el gasto de las pérdidas de 
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nitratos lixiviados (por ejemplo, Harris et al., 2007). También, la intensidad del 
pastoreo, esto puede atribuirse a la degradación de la materia orgánica del 
suelo, las pérdidas volátiles de nitrógeno, la lixiviación de nitrógeno y una 
apertura general del ciclo del nitrógeno (por ejemplo, Zech et al., 2011).   
Finalmente, hasta la fecha, hay un número creciente de estudios que 
evidencian una patrón euribiómico y generalista en el comportamiento de los 
proboscídeos (taxones fósiles y actuales) (Haiduc et al., 2018). En este 
contexto, como se ha sugerido para mastodontes y mamuts registrados en 
América del Norte (Metcalfe et al., 2013), un cambio en la vegetación no puede 
haber sido un factor determinante y fatal en la extinción de los gonfoterios de 
América del Sur. Sin embargo, existen varios factores limitantes para 
expansión biómica. Uno de estos factores podría ser la necesidad de los 
mamíferos de mayor tamaño, en obtener alimentos de mejor calidad (Shrader 
et al., 2012). Por consiguiente, debido a que se ha encontrado que la limitación 
de nitrógeno es una clave factor que influye en la adecuación biológica de los 
mamíferos herbívoros, la pregunta central que surge es la siguiente: ¿qué 
efectos adversos sobre la biología de los gonfoterios podrían haber sido 
generados, debido a un cambio hacia un mayor comportamiento de pastoreo 
(grazing) (es decir, un bajo consumo de proteína y aumento de alimentación 
abrasiva)? Los estudios de elefantes de la sabana africana muestran que se 
alimentan de hierba durante la estación húmeda pero dependen del ramoneo 
(árboles o arbustos adaptados durante la estación seca; Cerling et al., 1999). 
Esta preferencia en la dieta, está relacionada con un rango del hábitat más 
amplio en la estación húmeda que en la estación seca (Thomas et al., 2008). 
En Codron et al. (2012) sugieren que el cambio de dieta, entre ramoneadores 
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C3 y pastadores C4 a escala ecológica (durante un tiempo prolongado) ayuda a 
los modernos elefantes a sobrevivir durante un cambio ambiental, e incluso 
podría permitir la recuperación de aquellos recursos, previamente utilizados en 
exceso. Centrándonos en esta lógica, debido a que este estudio multiproxy 
extiende el rango de la dieta (closed-canopy) de los gonfoterios en América del 
Sur, probablemente un conjunto de características adaptativas en los 
gonfoterios pudieron haber actuado sinérgicamente para que estos mamíferos 
hayan podido consumir diferentes tipos de vegetación, por ejemplo, el consumo 
de plantas C4 con paredes celulares gruesas (Clauss et al., 2008) desde la 
Región Intertropical de Brasil (6º a 15ºS) (Dantas et al., 2017) al consumo de 
vegetación leñosa con plantas con mayor cantidad de metabolitos secundarios 
(Schmitt et al., 2016) en la Nordpatagonia chilena (38º a 42ºS) (González-
Guarda et al., 2017). El registro de Chile Central que muestra una dieta 
ramoneadora podría sugerir la presencia de adaptaciones en gonfoterios, las 
cuales, hoy en día se están considerando adaptaciones claves en la evolución 
nutricional de los elefantes modernos: debido a que la vegetación arbórea tiene 
más nutrientes que las hierbas, pero más metabolitos secundarios con efectos 
nocivos en la digestión del nitrógeno, los elefantes han desarrollado proteínas 
que se unen a los taninos como una forma de evitar los efectos negativos de 
estos; por consiguiente, aumentaría la cantidad de proteína cruda disponible, 
que puede afectar en gran medida la capacidad de carga (Schmitt et al., 2016). 
Finalmente, debido a que el patrón generalista en la dieta de los 
proboscídeos sigue siendo una tendencia en los estudios que utilizan proxies 
taxon-free, dos preguntas de naturaleza ecológico-evolutiva deberían guiar las 
investigaciones futuras: (i) ¿qué tipo de factores fueron decisivos para que solo 
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un taxón de proboscídeos pudiera haber habitado América del Sur, y (ii) ¿por 
qué el estilo de vida flexible de los gonfoterios no fue suficiente para evitar su 
extinción? 
 
10.2.7. Conclusiones  
 
La mayoría de los resultados en los valores de la δ13C indicaron la 
presencia de vegetación C3, constituida por bosques cerrados a áreas semi-
abiertas y / o de arbustos, lo cual es compatible con la dieta ramoneadora; 
resultado que proviene del análisis del microdesgaste dental y el análisis de los 
microfósiles desde el cálculo dental. Estos proxies estudiados apuntan hacia un 
entorno boscoso para el Pleistoceno Superior de Chile, lo que concuerda con lo 
sugerido por otros proxies (por ejemplo, el polen). 
Existe una variabilidad en las temperaturas medias anuales calculadas. 
Sin embargo, la mayoría son compatibles con las temperaturas medias anuales 
calculadas a partir de registros marinos. Además, los valores de la δ18O del 
agua meteórica, son concordantes con los valores actuales. Por consiguiente, 
este estudio detectó episodios muy cálidos (por ejemplo, en el Holoceno 
temprano), o episodios templados con temperaturas medias anuales similares 
a las modernas (por ejemplo, temperaturas templadas en la Última Terminación 
Glacial). 
Al comparar los resultados del área Centro–Norte y Centro–Sur, primero, 
se observa que hay diferencias significativas con respecto a los valores 
isotópicos. La mayor similitud está en los valores de la δ13Cbioapatito y en la 
interpretación de la dieta desde el análisis del microdesgaste dental y el 
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análisis de los microfósiles desde el cálculo dental; una dieta ramoneadora. 
Segundo, el área Centro–Norte representa la mayor variabilidad en los valores 
isotópicos. En tercer lugar, los valores de la δ15N muestran un gran gradiente 
latitudinal entre 31º y 42ºS. 
Los análisis de los gonfoterios del Centro–Norte y Centro–Sur mostraron 
una enorme riqueza de información paleodietaria y paleoambiental para 
América del Sur. Sin embargo, particularmente las muestras del Centro–Norte, 
tienden a aumentar la complejidad interpretativa del paisaje de la Última 
Terminación Glacial. Es decir, la integración de los proxies en diferentes 
escalas de resolución temporal, nos ha permitido distinguir que una señal de 
entorno cerrado y dieta ramoneadora no necesariamente estará relacionado 
con un entorno más húmedo. Por ejemplo, por un lado, el consumo de corteza 
de árbol durante los últimos días o semanas de vida de un árbol puede 
representar el comportamiento desesperado de un gonfoterio ante un cambio 
ambiental extremo. Por otro lado, un alto valor de la δ15N, que puede 
representar el promedio de años, no indica necesariamente un ambiente árido, 
tal como lo hemos detectado desde otros proxies en los sitios Tagua Tagua y 
Pilauco. Por lo tanto, el desafío de futuros estudios será distinguir si estas 
señales corresponden exactamente a un evento de transición climática o a un 
episodio climático más estable. 
Al comparar los resultados de Chile Central con los obtenidos en otras 
regiones de América del Sur, encontramos que la dieta de los gonfoterios 
parece haber sido más influenciada por la disponibilidad de recursos que por el 
rango potencial de la dieta de los taxones. Finalmente, la información de la 
dieta y el ambiente provista por la integración de tres proxies posiciona a Chile 
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Central como uno de los puntos calientes en América del Sur para futuros 
estudios sobre la comprensión de los procesos de extinción y adaptación de la 
megafauna durante el final de la última Edad de Hielo. 
 
 




El sitio Pilauco está ubicado en la Nordpatagonia Occidental de Chile 
(38º–42ºS, 74º–71ºO), que corresponde a una de las áreas con mayor registro 
paleoclimático y paleoambiental de la Última Terminación Glacial (18.000 
años cal A.P.) en América del Sur (por ejemplo, desde el polen, glaciares y 
alquenones) (Moreno et al., 2015). En consecuencia, respecto a los procesos 
paleoclimáticos interhemisféricos que ocurrieron durante la Última Terminación 
Glacial, esta área se ha utilizado repetidamente como modelo de estudio 
(Denton et al., 2010). Los estudios de vegetación repecto al final del 
Pleistoceno Superior, indicaron que durante este tiempo, la región era más fría 
y más húmeda que en la actualidad (Moreno et al., 2015). Sin embargo, en el 
hemisferio sur, a partir de este periodo, se produjo un proceso de deglaciación 
(18.000 cal años A.P; Denton et al., 2010). Esto condujo al aumento de las 
temperaturas, y posteriormente la expansión de los bosques de dosel cerrado 
(Moreno et al., 2015). 
Hasta la fecha se han registrado aproximadamente 20 sitios con 
registros de mamíferos fósiles en la Nordpatagonia Occidental, con un rango 
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de fechados comprendida entre 32.000 y 12.000 años cal A.P. (González-
Guarda et al., 2017). Sin embargo, el sitio Pilauco registra el mayor número de 
taxones en el área: Gomphotheriidae, Equidee, Camelidae, Cervidae, 
Mephitidae, Cricetidae, Myocastoridae y Xenarthra (Pino et al., 2013).  
En los últimos años, los proxies independientes de la morfología, por 
ejemplo, el ánálisis del microdesgaste dental (González-Guarda et al., 2018), 
los isótopos estables (Sánchez et al., 2004, Aguilera, 2010, Domingo et al., 
2012, González-Guarda et al., 2017) y el análisis de los microfósiles del cálculo 
dental (González-Guarda et al., 2018), han ofrecido nueva información sobre el 
ambiente y la dieta de los mamíferos del área. 
Respecto a las unidades de estudio a analizar, el colágeno contenido en 
el esqueleto de los vertebrados es de gran interés en las investigaciones 
paleoecológicas, porque su renovación toma muchos años en los huesos de 
los grandes mamíferos (Fizet et al., 1995). El 13C y 15N del colágeno de los 
huesos y de los dientes refleja un valor promedio, integrando las mismas 
variables dietarias durante la vida media del colágeno en el hueso y durante el 
período de crecimiento dental (Iacumin, 1997). Los huesos y los dientes se 
pueden conservar después de la muerte de los animales y es posible 
reconstruir la dieta y el ambiente de un mamífero a partir de su composición 
isotópica 13C y 15N de colágeno (Fizet et al., 1995).   
Aunque la preservación del colágeno es más limitada en los sitios de 
latitudes medias de América del Sur que en Europa y en la parte más 
septentrional de América del Norte, no obstante, se han obtenido algunos datos 
isotópicos importantes (Bocherens et al., 2017). Recientemente, se ha 
publicado un importante conjunto de datos sobre el colágeno en otras partes 
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del subcontinente; en la Nordpatagonia Occidental de Chile (en González-
Guarda et al., 2017), en la Patagonia Austral de Chile (por ejemplo, en Prevosti 
y Martín, 2013) y en la Región Pampeana de Argentina (en Bocherens et al., 
2016, 2017). 
Con respecto al sitio Pilauco, este presenta una estratigrafía robusta y una 
buena preservación de los restos de animales y plantas, proporcionando una 
excelente oportunidad para probar las interpretaciones de la variabilidad de 
hábitats locales durante la transición Pleistoceno-Holoceno (Tello et al., 2017). 
Así, el objetivo de este estudio fue interpretar el ambiente de la megafauna de 
Pilauco. Por consiguiente, se analizó una parte de la megafauna del sitio 
Pilauco (Notiomastodon platensis, Xenarthra indet. Equus andium y cf. 
Hemiauchenia paradoxa) mediante el análisis en el colágeno (δ13C y δ15N). Sin 
embargo, para que la interpretación de la información isotópica de los registros 
fósiles tenga mayor robustez, la interpretación de nuestros resultados se 
comparó con la información isotópica de muestras modernas. Se analizó la 
vegetación y los especímenes modernos de los ciervos Pudu puda del área de 
estudio. El análisis de la vegetación moderna y de Pudu puda nos permitió 
evaluar el nivel de concordancia entre los valores isotópicos de la Última 
Terminación Glacial y los valores isotópicos modernos. 
 
10.3.2. Situación cronológica, geológica y estratigráfica del sitio Pilauco 
 
El sitio arqueo-paleontológico de Pilauco está ubicado en la ciudad de 
Osorno, en la Depresión Central del área Centro–Sur de Chile (40º34´S-
73º70´O) (Fig. 53). El sitio tiene un rango cronológico entre 10.240 (en carbón) 
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a 17.370 años cal A.P (en madera) (Pino et al., 2016). Sin embargo, la 
cronología de la megafauna datada posee un rango desde los 15.870 (en 
Notiomastodon platensis) a 13.140 años cal A.P. (en cf. Hemiauchenia 
paradoxa) (media calibrada A.P.), registrados en la capa portadora PB-7 (Fig. 
54).  
Se han identificado dos unidades geomorfológicas en el sitio Pilauco. La 
primera se ubica hacia el límite norte del sitio formado por colinas compuestas 
por sedimentos volcanoclasticos y fluviales (Unidad San Pablo: Pérez et al., 
2003) que han sido asignadas al último interglaciar (Latorre et al., 2007). Según 
Pino et al., (2013) las capas basales PB-1 a PB-5 corresponden a esta 
secuencia. La segunda unidad incluye las capas PB-6 a PB-9. La capa PB-6 se 
encuentra sobre la Unidad San Pablo. La primera capa consiste en guijarros 
fluviales y adoquines que representan una planicie aluvial entre los 17.370 y 
17.230 años cal A.P. Las capas PB-7 y PB-8 se componen principalmente de 
grava dispersa en una matriz de turba arenosa. Los sedimentos siliciclásticos 
se derivan de los procesos coluviales, mientras que la materia orgánica 
acumulada en los humedales perennes y estacionales ha sido inferida por el 
análisis del polen (Abarzúa y Gajardo-Pinchicura, 2008). Asociados a PB-7, y 
en menor grado a PB-8, están registrados los restos fósiles de Equus andium, 
Notiomastodon platensis, cf. Hemiauchenia paradoxa, cf. Pudu, Xenarthra 
indet., Conepatus sp., Loxodontomys micropus, Myocastor cf. coypus, aves, 
plantas, diatomeas, ácaros e insectos, junto con una diversidad de restos 
culturales (Pino et al., 2013). Una alta cantidad de turba dentro de los 


























Figura 53. Situación geográfica de las muestras estudiadas. Muestreo de la vegetación 
moderna: A. Parque Oncol (Cordillera de la Costa); B.  Reserva Biológica Huilo Huilo 
(Cordillera de los Andes); C. Pichirropulli (Depresión Central); ensamble de mamíferos fósiles: 
Notiomastodon platensis; Equus andium; Xenarthra indet.; cf. Hemiauchenia paradoxa. 
Muestras de fauna moderna: Pudu puda: 1. Valdivia; 2. Panguipulli; 3. Río Bueno; 4. 













Figure 54. Estratigrafía del sitio Pilauco. PB-1: Toba de Lapilli; PB-2: Toba de Lapilli  con 
>50%; matriz con ceniza volcánica; PB-3: Toba de Lapilli con <20% matriz de arena; PB-4: 
Ceniza volcánica. PB-5: Arena gruesa terrígena (PB-1 to PB-5 = Unidad San Pablo); PB-6: 
Conglomerado de cantos rodados y grandes rocas desgastadas, matriz arenosa >10%; PB-7: 
matriz con turba y arena <10% clastos de grava dispersos, la materia orgánica se origina en un 
color marrón muy oscuro (10YR 3/1). La mayoría de los fósiles de megafauna y microfauna se 
encuentran en esta cama; PB-8: Similar a PB-7, pero suavemente más de color café (2.5Y 4/2); 
PB- 9: Turba negra (2.5Y 2/0). PB-7 y PB-8 intercalados con grava y arena, sin sedimentos de 
materia orgánica hacia el sur. Hay discordancias entre PB-2 y PB-6, PB-6 y PB- 7 y PB8 y PB-
9. Las siluetas negras indican los taxa de megafauna del sitio Pilauco (Modificado desde Pino 
et al., 2013).   
 
10.3.3. Clima y Vegetación 
 
Los antecedentes del ambiente moderno y paleoclimáticos y 
paleovegetacionales se pueden revisar en el capítulo 4. En la figura 55 se 
































Figura 55. Situación ambiental y climática del área de Pilauco. Además, se muestran los 
fechados radiocarbónicos de gonfoterios registrados en localidades cercanas al sitio Pilauco y 




10.3.4.1. Preservación de la señal isotópica 
 
Las relaciones carbono: nitrógeno (C: N) del material fósil seleccionado 
están dentro del rango aceptado para el colágeno moderno (2,9 y 3,6 en 
mamíferos vivos) (Clementz et al., 2009) que soportan la preservación de la 
señal biogénica δ13C original y δ15N. Algunas muestras tuvieron un valor 
ligeramente inferior a 2,9, sin embargo, las incluimos en el análisis ya que 
tenían porcentajes de Ccolágeno y Ncolágeno superiores a los valores aceptados, un 




Los rangos de los valores del colágeno de la δ13C en N. platensis, E. 
andium, cf. H. paradoxa y Xenarthra indet. fluctuaron entre -25 a -21,7‰; -22,8 
a -20,7‰; -23,5 a -21,3‰ y -22 to -21,4 (V-PDB), respectivamente (Tabla 18).    
Los rangos de los valores de la δ15N del colágeno en N. platensis; E. 
andium, cf. H. paradoxa y Xenarthra indet. fluctuaron entre 4,9 a 9,2‰; 3,1 a 
8,7‰; 4,9 a 5,7‰ y 4,2 a 8,1‰ (AIR), respectivemente (Tabla 19). La figura 56 
muestra la media de los valores de la δ13C y δ15N para cada uno de los taxones 
provenientes del sitio Pilauco. Se encontraron diferencias significativas al 
comparar los valores del colágeno de la δ13C en N. platensis, E. andium, cf. H. 
paradoxa y Xenarthra indet. (p = 0,0) En términos de valores de la δ15N, se 
detectaron diferencias significativas entre estos taxones (p = 0,009). Al realizar 
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el ANOVA de una vía para los valores de la δ13C de los taxones Equus andium, 
Notiomastodon platensis y cf. Hemiauchenia paradoxa, Xenarthra indet. se 
obtuvo F = 13,8 y p = 0,0. Para los valores de la δ15N, se obtuvo una F = 4,3 y 
p = 0,01. Al realizar la prueba post hoc (a través de la prueba de Tukey) se 
puede observar que hay tres grupos que muestran diferencias significativas. En 
cuanto a los valores de la δ13C, el grupo Notiomastodon platensis-Equus 
andium, p = 0,0; y Notiomastodon platensis-Xenarthra indet. (p = 0,03). En 
cuanto a los valores de la δ15N, el grupo Notiomastodon platensis-Equus 
andium (p = 0,006). Respecto al colágeno, cuando se aplicó la discriminación 
trófica de la δ13C dieta-tejido del ~5‰, los valores medios de la δ13C en la 
vegetación fueron: -27,8 ± 0,6 ‰ para N. platensis; -26,7 ± 0,6 ‰ para E. 
andium; -27.1 ± 0.9 ‰ para cf. H. paradoxa, y Xenarthra indet. -26,7 ± 0,3 ‰. 
Cuando se aplicó una discriminación trófica de ~ 3‰ entre dieta-tejido en la 
δ15N, los valores medios de la δ15N en la vegetación son 3,7 ± 0,9 ‰ para N. 
platensis, 2,1 ± 1,6 ‰ para E. andium, 2,3 ± 0,3 ‰ para cf. H. paradoxa, y 3,5 ± 
0,3 ‰ para Xenarthra indet. El valor medio de la δ15N para todo el conjunto de 









Taxón n Máx Min Media 






platensis 19 -22,8 -25 -23,2 -28.2 0,5 
Equus andium 14 -20,7 -22,8 -21,8 -26,8 0,5 
Hemiauchenia 
paradoxa 4 -21,3 -23,5 -22,1 -27,1 0,9 



























Tabla 18. Resumen de los valores isotópicos y prueba estadística de los valores de la δ13C (‰, 
VPDB) desde el sitio Pilauco. Los datos fueron analizados en conjunto con aquellos de Aguilera 
(2010) y González-Guarda et al., (2017).  
  
 
Tabla 19. Resumen de los valores isotópicos y prueba estadística de los valores de la δ15N (‰, 
V-PDB) desde el sitio Pilauco. Los datos fueron analizados en cojunto con aquellos de Aguilera 







Taxón n Max Min Media 






platensis  25 9,2 4,9 6,9 3,9 0,9 
Equus andium 15 8,7 3,1 5,1 2,1 1,6 
Hemiauchenia 
paradoxa 4 5,7 4,9 5,3 2,3 0,3 












































Figura 56. El gráfico exhibe la media de los valores de la δ13C (‰, VPDB) y δ15N (‰, AIR) ± 1 
desviación estándar de la megafauna del sitio Pilauco (no se aplicó la discriminación trófica 
entre dieta-tejido a los valores del carbono y nitrógeno). 
 
10.3.4.3. Pudu puda (ciervo moderno) 
 
El rango de los valores de la δ13C para Pudu puda es de -26,7 a -23,8‰ 
y el rango de los valores de la δ15N fue de 5 a -1,6‰ (Tabla 20). La media del 
valor de la δ13C fue de -25,3 ± 0,9‰ y la media del valor de la δ15N fue de 3,2 ± 
2,2‰. Cuando se aplica la discriminación trófica, dieta–tejido, de ~5‰ en los 
valores de la δ13C, el valor de la δ13C de la vegetación fue de -30,3 ± 0,9 ‰ y 
un rango de -28,8 a -31,7 ‰. Cuando se aplica la discriminación trófica, dieta–
tejido, de ~3‰ en los valores de la δ15N, el valor medio de la δ15N de la 
vegetación fue de 0,2 ± 2,2 ‰. 
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                  Tabla 20. Sumario estadístico de las muestras de la especie del ciervo Pudu puda.  
 
10.3.4.4. Vegetación Moderna 
 
Los rangos de los valores de la δ13C para el Parque Oncol (Cordillera de 
la Costa); Reserva Biológica Huilo Huilo (Cordillera de los Andes) y Pichirropulli 
(Depresión Central), fluctúan entre -38,1 a -27,8 ‰; -40,2 a -30,4 ‰; y -34,6 a -
29,9 ‰ (V-PDB), respectivamente (Tabla 21). Los rangos de los valores de la 
δ15N para el Parque Oncol (Cordillera de la Costa); Reserva Biológica Huilo 
Huilo (Cordillera de los Andes) y Pichirropulli (Depresión Central) fluctúan entre 
-5 a 3,5 ‰; -9,9 a 2,1 ‰; y -4,9 a 3,5 ‰ (AIR), respectivamente (Tabla 22). La 
Figura 57 muestra los valores medios de la δ13C y δ15N. Se detectaron 
diferencias significativas al comparar los valores de colágeno en la δ13C (p = 
0,02). En términos de valores de la δ15N, no se detectaron diferencias 
significativas (p = 0,1). Al realizar el ANOVA de una vía, se obtuvo un F = 3,9 y 
p = 0,02. Para los valores de la δ15N se obtuvo un F = 2,7 y p = 0,07. Al realizar 
la prueba post hoc (a través de la prueba de Tukey) se puede observar que hay 
un grupo que muestra diferencias significativas con respecto a los valores de la 
δ13C; el grupo del Parque Oncol (Cordillera de la Costa) -Pichirropulli 
(Depresión Central) (p = 0,02). 
 
Isótopo n Max Min Media 





Carbono 8 -26,7 -23,8 -25,3 -30,3 0,9 
Nitrógeno 8 5 -1,6 3,2 0,2 2,2 
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Sitio n Max Min Media Desviación estándar 
Parque Oncol 
(Cordillera de la 
Costa) 
21 -27,8 -38,1 -34,1 2,3 
Reserva Huilo Huilo 
(Cordillera de Los 
Andes) 
14 -30,4 -40,2 -35,7 2,9 
Pichirropulli 
(Depresión Central) 6 -29,9 -34,6 -32,5 1,7 
Rango medio 
Parque Oncol 




Reserva Huilo Huilo 















Tabla 21. Resumen de los datos de isótopos estables de la δ13C (‰,V-PDB) y prueba 
estadística (prueba no paramétrica Kruskal-Wallis) de la vegetación colectada en la 




Sitio n Max Min Media Desviación estándar 
Parque Oncol 
(Cordilllera de la Costa) 21 3,5 -5 -1 2,7 
Reserva Huilo Huilo 
(Cordillera de Los 
Andes) 
14 2,1 -9,9 -3,6 3,7 
Pichirropulli 
(Depresión Central) 6 3,4 -4,9 -1,2 2,7 
Rango medio 
Parque Oncol 
(Cordillera de la Costa) 
23,8 
Rango medio 
Reserva Huilo Huilo 















Tabla 22. Resumen de los datos de isótopos estables de la δ15N (‰, AIR) y prueba estadística 
(prueba no paramétrica Kruskal-Wallis) de la vegetación colectada en la Nordpatagonia 

















Figure 57. Media de las muestras de colágeno de la megafauna del sitio Pilauco, del ciervo 
moderno y de la vegetación moderna. Además, los resultados fueron comparados con la media 
de las muestras analizadas desde la Nordpatagonia Occidental de Chile (González-Guarda et 
al., 2017; González-Guarda et al., 2018), Patagonia Austral de Chile (Prevosti y Martín, 2013 = 
equidos, xenartros, camélidos) y Región Pampeana (Bocherens et al., 2016 = xenartros, 




10.3.5.1. Reconstrucción paleoambiental 
 
10.3.5.2. La vegetación del sitio Pilauco 
 
De acuerdo con los estudios sobre la discriminación trófica entre la dieta 
y el tejido, se ha podido estimar un valor promedio isotópico aproximado 
(estimación de las plantas consumidas; EPC) para la megafauna del sitio 
Pilauco. 
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Si consideramos que el valor de la δ13C del CO2 atmosférico fue de -7 ‰ 
para el Holoceno temprano / Pleistoceno (por ejemplo, Leuenberger et al., 
1992), el valor medio en la EPC de la δ13C para todo el conjunto de datos de la 
megafauna (-27,5 ± 0,8 ‰) coincide con el valor de -27,5 ‰ que delimita los 
ambientes boscosos (dosel cerrado) y pastizales/arbustivos (más abierto). Este 
valor estimado se ha utilizado en varios estudios, ya que se ha observado que 
los mamíferos con un valor en el colágeno de la δ13C más negativo que -27,5 
‰, consumían una cantidad significativa de plantas que crecían bajo 
condiciones de dosel cerrado (por ejemplo, Bocherens y Druckers, 2003; 
Drucker et al., 2003; Drucker et al., 2008). Este resultado es consistente con los 
valores de la δ13C medidos en la megafauna de la Nordpatagonia Chilena 
(valor del promedio de la δ13Cbioapatito = -13.5 ‰ en las plantas consumidas) 
obtenidos a partir de análisis del bioapatito (González-Guarda et al., 2017). 
Respecto al valor promedio de la δ13C en las muestras de la vegetación 
moderna, analizadas en nuestro estudio (-34,5 ± 2,6 ‰), este resultado no es 
consistente con el valor promedio estimado de la EPC de la megafauna del 
sitio Pilauco, aunque algunas muestras provenientes del total de datos de la 
megafauna, se superpusieron con algunas muestras de la vegetación moderna 
analizada en este estudio (rango = -30 a -25,7 ‰). 
Un pequeño porcentaje de los valores de la δ15N en la vegetación 
estimada para la megafauna (6,2 ‰ a 0,1 ‰) se ajusta bien a los valores 
esperados en plantas fijadoras de nitrógeno (por ejemplo, leguminosas, 
musgos, líquenes) o plantas que crecen en asociación con micorrizas (-2 ‰ a 2 
‰) (Schwarcz et al., 1999) y no con las plantas que no fijan nitrógeno (-2 ‰ a 0 
‰) (Heaton, 1987). Por otro lado, los valores en la megafauna de Pilauco no 
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concuerdan con algunos rangos que se han establecido para sitios fríos / 
húmedos / o aquellos con altas tasas de precipitación (-4 ‰ a 0 ‰) (Díaz et al., 
2016). Sin embargo, los valores medios de la δ15N en la vegetación moderna 
muestreada son muy diferentes a los promedios de la EPC de la megafauna 
del sitio Pilauco. 
Los valores de la δ13C en la vegetación moderna no muestran 
diferencias significativas entre la fijación del nitrógeno y las plantas no fijadoras 
(ver Tabla 3); excepto las especies de liquen Stereocaulon ramulosum que 
muestran el valor más alto de la muestra (-27,8 ‰); aunque tales diferencias en 
los valores de la δ13C entre plantas que fijan nitrógeno y plantas que no fijan 
nitrógeno han sido registradas en otros estudios (por ejemplo, Iacumin et al., 
2000; Fox-Dobbs et al., 2008). En nuestro estudio, la ausencia de diferencias 
entre ambos tipos de plantas modernas, y sumado a que no hay valores más 
positivos que la media de la EPC en los valores de la δ13C en la megafauna del 
sitio Pilauco (~ -27,5 ‰), no nos permite detectar el consumo de ambos tipos 
de plantas. 
Se observan diferencias cuando se compara la media de la EPC de la 
megafauna del sitio Pilauco (δ13C = -27,5 ± 0,8 ‰) con la media de la EPC de 
las muestras de Pudu puda (δ13C = -30,3 ± 0,9), aunque algunos valores de la 
megafauna del sitio Pilauco se solapan con algunas muestras de Pudu Puda. 
Lo anterior indicaría un ambiente húmedo para la megafauna del sitio Pilauco, 
ya que la especie Pudu Puda habita en un contexto boscoso y húmedo, pero 
en áreas más abiertas que la vegetación muestreada en este estudio (posible 
dieta preferida). En este sentido, cabe señalar que, aunque existen grandes 
diferencias fisiológicas y de tamaño corporal entre la megafauna del sitio 
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Pilauco y Pudu puda, hasta la fecha, los estudios han demostrado que el 
fraccionamiento en el 15N es constante en herbívoros; es decir, el valor del 
isótopo está más relacionado con la variación isotópica en las plantas que 
consumen los herbívoros que un cambio en el fraccionamiento isotópico entre 
herbívoros y su dieta (Bocherens et al., 2014). 
Interesantemente, cuando comparamos la media de la EPC moderna en 
los valores de la δ15N en las muestras de Pudu puda (δ15N = 0,2 ± 1,8 ‰) con 
los valores obtenidos en los gonfoterios que provienen del ambiente del sitio 
Pilauco (González-Guarda et al., et al., 2018; 38º–42ºS) (δ15N = 0,6 ± 1,8 ‰, 
tabla 4), los resultados son muy similares. Por el contrario, los gonfoterios del 
sitio Pilauco tienen valores más altos (δ15N = 3,7 ± 0,9 ‰) que aquellos 
gonfoterios localizados entre 38º–42ºS de latitud. Además, la media de la EPC 
en el valor de la δ13C (δ13C = -27,8 ± 0,6 ‰) de los gonfoterios que provenien 
de los alrededores del sitio Pilauco fueron similares al valor de los gonfoterios 
del sitio Pilauco (δ13C = -28,2 ± 0,5 ‰). La similitud de los valores de la δ13C, y 
la diferencia en los valores de la δ15N entre ambos grupos de gonfoterios 
podría indicar la influencia de un factor no climático que incide en las señal de 
la δ15N de la megafauna fósil del sitio Pilauco. 
Los valores de la δ13C en el colágeno de la megafauna del sitio Pilauco 
obtenidos en este estudio, y los valores de la δ 13C en el colágeno y bioapatito 
obtenidos en González-Guarda et al., (2017), muestran una tendencia hacia 
ambientes más boscosos, lo cual es incongruente con los estudios de polen del 
sitio Pilauco (Abarzúa y Gajardo, 2008; Abarzúa et al., 2016) que datan entre 
15,800 y 12,800 años cal A.P. Estos resultados muestran que a través de este 
período, hubo un dominio de vegetación no arbórea en los alrededores de 
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Pilauco (~35% de polen arbóreo y 65% de polen no arbóreo); lo cual 
caracterizaría este paisaje como un "hábitat en mosaico", definido como una 
gama de diferentes tipos de hábitats, dispersos y entremezclados dentro de un 
área determinada (por ejemplo, Elton, 2008). Al comparar los valores en la 
megafauna (EPC) con la vegetación moderna estimada, es muy probable que 
la megafauna estuviera alimentándose en áreas boscosas similares a un 
bosque abierto, donde el efecto de dosel es menos intenso que un bosque 
cerrado, tal como aquellos bosques desde los cuales las muestras de 
vegetación fueron recolectadas para este estudio.  
Los estudios paleo-sedimentológicos del sitio Pilauco han sugerido la 
presencia de humedales (al menos estacionalmente) en el área (Pino et al., 
2013), por lo que es probable que la megafauna haya llegado a este lugar para 
consumir agua (principalmente) y no para alimentarse de la vegetación abierta 
que constituía la mayor parte de este hábitat en mosaico. 
 
10.3.5.3. Factores que pudieron haber afectado a los valores del δ15N  
 
10.3.5.4. Clima  
 
De acuerdo a todo lo discutido anteriormente, se pueden observar dos 
grupos de valores en la δ15N provenientes de la Nordpatagonia Occidental: 1) 
los bajos valores de los gonfoterios que provienen de las localidades cercanas 
al sitio Pilauco, y 2), los altos valores en la megafauna del sitio Pilauco. Esta 
diferencia entre estos grupos podría deberse a múltiples factores, debido a que 
algunas investigaciones previas también han señalado que la relación positiva 
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típica entre la aridez y la δ15N puede no siempre es una relación directa (por 
ejemplo, ver Díaz et al., 2016). 
El clima es uno de los principales factores que regulan los valores de la 
δ15N (Amundson et al., 2003); por ejemplo, los ecosistemas de bosques 
tropicales se enriquecen en 15N en relación con los ambientes templados. 
Estas diferencias se atribuyen a la importancia diferencial del nitrógeno como 
elemento limitante de las plantas en los trópicos frente a las regiones 
templadas (Martinelli et al., 1999).  
Por tanto, este último razonamiento podría ser utilizado para poder 
interpretar los valores isotópicos del sitio Pilauco, sin embargo, el rango 
cronológico de la megafauna datada de este sitio es acotado (15.870–13.140 
años cal A.P), y durante ese tiempo, varios eventos climáticos se 
superpusieron, lo cual complicaría cualquier esfuerzo para determinar el factor 
principal que provoca la variabilidad en los valores isotópicos provenientes 
desde el colágeno. 
En general, en la Última Terminación Glacial (18.000 años cal A.P.), el 
clima fue más húmedo y frío, en consecuencia, se esperaría que los valores 
isotópicos tuvieran una tendencia hacia valores más negativos (Amundson et 
al., 2003); es decir, los ecosistemas más húmedos y más fríos parecen ser más 
eficientes en la conservación y el reciclado del nitrógeno, de modo que se 
pierde la mayoría de las especies de nitrógeno que no están disponibles para 
la planta, lo que podría estar indicado por valores de la δ15N más 
empobrecidos. Este hecho se ha demostrado globalmente (ver Crain et al., 
2009), y localmente en la Nordpatagonia Occidental (ver Boeckx et al., 2005). A 
pesar de que se han registrado ejemplos de correlaciones lineales a lo largo 
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del tiempo (por ejemplo, Holoceno temprano / Pleistoceno; Drucker et al., 
2009), sin embargo, este patrón global no se ha observado tan fuertemente en 
los valores de la δ15N en la fauna (Stevens et al., 2006),  
Ahora bien, si suponemos que las condiciones climáticas y ambientales 
modernas no son tan diferentes a aquellas de la Última Terminación Glacial, se 
puede observar que los valores de la EPC en la δ15N de la megafauna del sitio 
Pilauco no concuerdan con los valores de la δ15N en la vegetación moderna 
(Fig. 57), (excepto en algunos valores de la megafauna del sitio Pilauco que se 
superponen con los valores del ciervo Pudu puda). Por otra parte, los valores 
en los gonfoterios que provienen de los alrededores del sitio Pilauco se 
superponen con Pudu puda y con los valores de la δ15N de las tres localidades 
de la vegetación recolectada (Fig. 57). Por consiguiente, si la explicación de los 
altos valores en la δ15N estuviera en el factor climático;  los valores de la δ15N 
en la megafauna del sitio Pilauco deberían haber sido afectados por un 
episodio más árido y cálido. Se ha interpretado que la causa de esta relación 
es que los ecosistemas cálidos y áridos tienden a ser más propensos a la 
pérdida de nitrógeno, mientras que los ecosistemas más fríos y húmedos 
tienden a conservar y reciclar el nitrógeno (Handley et al., 1999). Sin embargo, 
la figura 58 muestra la Precipitación Media Anual calculada a partir de la 
megafauna del sitio Pilauco, la cual indica una alta humedad para Pilauco; 
aunque la Temperatura Media Anual indica valores más altos (18,8 ºC ± 2,5 ‰; 
González-Guarda et al., 2017) que la Temperatura Media Anual moderna (12 
ºC = ciudad de Osorno). Lamentablemente, estas ideas no se pueden poner a 
prueba con el presente estudio. No obstante, solo para tener en mente, en el 
Hemisferio Norte, hay estudios que indican que los valores de la δ15N ha 
 243
tendido a aumentar durante el interestadial Bölling / Allerod, y aún más, durante 
los períodos preboreal y boreal, al mismo tiempo que los valores de la δ13C 
tendieron a disminuir (por ejemplo, ver Drucker et al., 2003). 
Al comparar el valor promedio de la δ 13C en la megafauna del sitio 
Pilauco (δ13C = -27,5 ± 0,8 ‰) con el valor promedio de los herbívoros de la 
Patagonia Austral (Chile) (-25 ± 0,7 ‰; Prevosti y Martín, 2013), y con el valor 
promedio de los herbívoros de la Región Pampeana (Argentina) (-24,6 ± 1,4 ‰; 
Bocherens et al., 2016) se pueden observar diferencias significativas entre las 
tres áreas. Estas diferencias también son bastante marcadas en los valores de 
la δ15N (sitio Pilauco = 3 ± 1,4 ‰; Patagonia Austral, Chile = 0,8 ± 1,6 ‰; 
Región Pampeana, Argentina = 6 ± 2,2 ‰; Fig. 57). Esta observación podría 
deberse a los diferentes patrones climáticos y ambientales de cada región 
durante la Última Terminación Glacial. La Región Pampeana y la Patagonia 
Austral se caracterizaron por paisajes más abiertos (Prado y Alberdi, 2010 y 
Villavicencio et al., 2015, respectivamente) que la Nordpatagonia chilena 
durante las edades glaciales, por tanto, las diferencias en los valores de δ13C 
probablemente se debieron al efecto de dosel en diferentes grados. Por otro 
lado, los valores de la δ15N en la Región Pampeana (árida y fría) y en la 
Patagonia Austral (húmeda y fría) son más consistentes con una influencia 
climática. En esta misma línea de razonamiento, los gonfoterios de la 
Nordpatagonia chilena que no provienen del sitio Pilauco (38º-42ºS), tienen 
valores más acordes con el clima de la Última Terminación Glacial y con los 
datos modernos. Sin embargo, como ya se ha comentado, el conjunto de 
valores isotópicos que muestra la megafauna del sitio Pilauco (40ºS), hasta el 














Figura 58. Valores de Precipitación Media Anual (PMA) y Temperatura Media Anual (TMA) 
desde la δ13Cbioapatito y δ18Obioapatito, respectivamente. Los valores de la δ13Cbioapatito y δ18Obioapatito 
(fosfato) fueron obtenidos desde González-Guarda et al., (2017). Los valores corresponden al sitio 
Pilauco.  
 
10.3.5.5. Regímes de incendios 
 
Se ha demostrado que el fuego es un factor que hace incrementar los 
valores de la δ15N en las plantas después de un evento de incendio (por 
ejemplo, Harris et al., 2007); el proceso de nitrificación discrimina fuertemente 
en contra del 15N, y puede contribuir hacia valores más positivos en el 15N del 
foliaje en aquellos sitios recientemente afectados por incendios, debido al 
enriquecimiento del conjunto del sustrato de NH4+ a expensas de las pérdidas 
del nitrato lixiviadas. Recientemente, se ha acumulado bastante información 
sobre los regímenes de incendios en la Nordpatagonia Occidental de Chile (por 
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ejemplo, Abarzúa y Moreno, 2008, Jara y Moreno, 2014). El sitio Pilauco no es 
la excepción. Sin embargo, los valores máximos de carbón fósil comienzan a 
aparecer en el registro del sitio Pilauco a los 12.850 años cal A.P. (Abarzúa et 
al., 2016). Esto es coincidente con la frecuencia relativamente baja (n = 3 y 1,2 
eventos / 1000 años) de incendios de baja magnitud entre 12.500–14.000 años 
cal A.P. a nivel regional (por ejemplo, Jara y Moreno, 2014). Es decir, 
preliminarmente, pareciera que – por lo menos entre los 15.870–13.140 años 
cal A.P. – los incendios no tuvieron un impacto significativo en el hábitat de la 
megafauna del sitio Pilauco.  
 
10.3.5.6.  Intensidad de la actividad pastadora (grazing) 
 
Otro factor relevante es la intensidad del pastoreo, que tiende a 
incrementar los valores de la δ15N en las plantas. Esto puede atribuirse a la 
degradación de la materia orgánica del suelo, las pérdidas de nitrógeno volátil, 
la lixiviación de nitrógeno y una apertura general del ciclo del nitrógeno (Zech 
et al., 2011). En Chile, en los suelos de andisol, los resultados de un estudio 
sobre animales domésticos indicaron que la frecuencia de pastoreo afecta las 
pérdidas por lixiviación mientras que la intensidad de pastoreo afecta las 
emisiones de amoníaco desde los pastizales (Nuñez et al., 2010).    
Probablemente, debido a la gran biomasa vegetal y al alto nivel de la 
precipitación que caracterizó la Última Terminación Glacial en la Nordpatagonia 
Occidental de Chile; esta zona debe haber poseído una alta capacidad de 
carga, por tanto, una gran biomasa de megafauna podría haber sido albergada. 
De esta manera, se puede observar que el sitio Pilauco exhibe taxones 
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diferentes; grandes y mega mamíferos. Principalmente, los mega mamíferos 
(xenartros y gonfoterios) podrían haber impactado dramáticamente la biomasa 
de la vegetación localizada en la estrecha franja de la Depresión Central de la 




Las fecas de los animales tienen la capacidad de alterar 
significativamente la composición isotópica del nitrógeno de los suelos y 
plantas (Yun et al., 2011). Específicamente, las plantas cultivadas en campos 
con estiércol animal tienden a tener mayores valores de la δ15N en sus tejidos, 
que las plantas cultivadas en campos no fertilizados o campos modificados con 
fertilizantes químicos tales como el sulfato de amonio, nitrato de amonio o urea 
(Szpak, 2014). En este sentido, existe una fuerte posibilidad de que la 
vegetación en las zonas costeras pueda ser enriquecida en nitrógeno por 
fuentes marinas (por ejemplo, las aves marinas; Szpak et al., 2012) o teniendo 
en cuenta, sobre todo, el fuerte sistema de surgencia que ejerce su influencia 
en la costa chilena (Szpak et al., 2012). De hecho, el sitio Pilauco está a sólo 
50 km del Océano Pacífico (hacia el oeste). Por otra parte, si los gonfoterios 
siguieron rutas regulares de la migración y/o retornaban a menudo por los 
mismos lugares de tránsito (por ejemplo, lugares de alimentación, fuentes de 
agua), las plantas que crecen en estas localidades pueden haber sido 
"fertilizadas" con el estiércol y orina de los gonfoterios (Metcalfe et al., 2013). 
La coprofagia (consumo directo de heces) también se ha considerado como 
una explicación para valores altos de la δ15N en mamuts (por ejemplo, van 
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Geel et al., 2011). Además, debido a que el sitio de Pilauco era una llanura de 
inundación, caracterizada por una alta diversidad de plantas y abundancia de 
recursos hídricos, este hecho podría haber determinado la coexistencia 
prolongada en el tiempo de diferentes especies de megafauna en el sitio. Por 
tanto, los fenómenos de fertilización y coprofagia probablemente no deberían 
haber sido exclusivos de la dinámica de la migración en las poblaciones de 
gonfoterios. 
Antecedentes de los componentes químicos de la precipitación, 
realizados en el Centro–Sur de Chile, han indicado que reflejarían una de las 
aproximaciones más cercanas a las condiciones pre-industriales en el mundo 
(Galloway et al., 1996). Algunos estudios realizados en la Cordillera de la Costa 
(40–42ºS), se han referido a la influencia oceánica en la química de la 
precipitación (Hedin y Hetherington, 1996), y las tasas de deposición del 
nitrógeno inorgánico (NO3-N + NH4-N) que se han estimado (Oyarzún et al. 
1998), cuyos valores fueron inferiores a los registrados en las zonas con más 
baja contaminación en Europa (Torseth y Semb, 1997). Los estudios sobre los 
flujos de agua y la precipitación química en bosques ubicados a 1120 m s.n.m 
en la Cordillera de los Andes (40º46 'S), indicaron una ingesta inorgánica de 
nitrógeno por precipitación húmeda mayor que los estudios de la Cordillera de 
la Costa (Godoy et al., 1999). En nuestra área de estudio, no sólo la actividad 
intensiva del ganado sería responsable de las emisiones de nitrógeno, sino que 
también el aumento de los procesos de desnitrificación en el suelo saturado por 
abundantes precipitaciones durante el invierno, produciendo N2O (óxido de 
nitrógeno). Además, la niebla y los compuestos adicionales del nitrógeno, a 
menudo, corresponden a ingresos no detectados, que son otros componentes 
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relevantes que sería necesario cuantificar respecto a futuros estudios 
biogeoquímicos en los ecosistemas forestales en ambas cordilleras (Weathers, 
1999). Muchas fuentes de nitrógeno del ecosistema de la Nordpatagonia de 
Chile podrían haber influido en los valores isotópicos de la megafauna del sitio 
Pilauco. Sin embargo, los bajos valores de la vegetación moderna en la 
Cordillera de los Andes y de la Costa, y sobre todo, los bajos valores isotópicos 
en el del registro fósil de los gonfoterios desde localidades distintas al sitio 
Pilauco  (38º–42ºS), obligan a no descartar ninguna fuente de nitrógeno, ya 
que las diferencias son muy significativas entre la megafauna del sitio Pilauco y 
los gonfoterios de los alrededores a este.  
Finalmente, en la primera investigación extensa al sur del ecuador, (Pino 
et al., en prensa), se ha reportado un estrato de 12.800 años en Pilauco que 
exhibe abundancias máximas en platino, paladio, oro y Fe de alta temperatura 
relacionados con esférulas de impacto, ricas en Cr, y granos de hierro nativos, 
raramente encontrados en la Tierra. Además, las esférulas ricas en Cr están 
presentes en el sitio Pilauco pero no están presentes en ~ 50 otros sitios en los 
cuatro continentes; esto sugiere fuertemente que uno o más impactos 
ocurrieron en terreno basáltico rico en Cr cerca del sitio Pilauco ~ 12.800 años 
cal A.P. Por tanto, no deberíamos descartar la influencia de este evento 
extraterrestre en los valores de la δ15N, como se observó en capas tomadas de 
núcleos de turba en el sitio del evento de Tunguska en el año 1908, que 
produjo grandes anomalías isotópicas en C, N y H (es decir, Kolesnikov et al., 
2003). Sin embargo, la gran mayoría de la megafauna del sitio Pilauco ha sido 
registrada entre 15.800 y 13.100 años cal A.P., por tanto, el evento 
extraterrestre no se superpone con la megafauna estudiada en nuestro trabajo. 
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Nuevas metodologías en el futuro deberían probar la relación entre los valores 
isotópicos en la megafauna y la influencia de un impacto cósmico en la 




Las características paleobiológicas en mamíferos (por ejemplo, la 
dentición) y su relación con la taxonomía se han utilizado tradicionalmente para 
inferir paleohábitats (Andrews, 1996). Pero en los últimos años ha habido más 
énfasis en los enfoques independientes de la taxonomía (por ejemplo, isótopos 
estables) (Andrews y Hixson, 2014), ya que estos métodos pueden detectar el 
ambiente y dieta en el momento de vida del mamífero. 
En relación con el valor de la δ13C, al aplicar la prueba post hoc, 
observamos que existen diferencias significativas entre Notiomastodon 
platensis-Equus andium (p = 0,0) y Notiomastodon platensis-Xenarhtra indet. (p 
= 0,03). Por tanto, aplicando el valor que limita las áreas más abiertas y más 
boscosas (δ13C = -27,5 ‰), indica la ocupación de diferentes hábitats, por 
ejemplo, algunos taxones como équidos y xenartros ocuparon regularmente el 
sitio Pilauco (hábitat más abierto) y los gonfoterios ocuparon lugares más 
cerrados o boscosos. El análisis del microdesgaste dental y los análisis de los 
microfósiles desde el cálculo dental confirmaron esta interpretación para los 
gonfoterios en la Nordpatagonia de Chile.  
Con respecto a los valores de la δ15N, observamos que existe una 
diferencia significativa entre Notiomastodon platensis-Equus andium (p = 
0,001). Esta diferencia entre los taxones puede indicar el consumo de 
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diferentes tipos de plantas. Sin embargo, como ya hemos comentado, los 
valores de la vegetación moderna no se superponen con la megafauna del sitio 
Pilauco. Lo que indicaría que la megafauna no estaba consumiendo las 
especies de vegetación actuales, o tal vez, debido al efecto de otros factores 
tales como aquellos que discutimos anteriormente (por ejemplo, el pastoreo). 
Esto es respaldado por el hecho de que los gonfoterios que no pertenecen al 
sitio Pilauco, se superponen con los valores del ciervo Pudu puda y con parte 
de los valores en la vegetación moderna. 
Tal como hemos comentado en la discusión multiproxy, de acuerdo con 
el comportamiento respecto a la dieta en los herbívoros, se han descrito 
categorías estrictas de dietas basadas tradicionalmente en la morfología dental 
(por ejemplo, ramoneadores, pastadores). Tales deducciones pueden ser 
correctas al interpretar la dieta de un linaje en términos evolutivos (Lister, 
2014). Sin embargo, la dieta puede cambiar significativamente en escalas de 
tiempo ontogenéticas y ecológicas (Davis y Pineda-Muñoz, 2016). En 
consecuencia, hoy en día, la creciente aplicación de otros proxies no 
morfológicos han evidenciado variabilidad en los registros de la dieta, incluso 
en poblaciones de la misma especie (Andrews y Hixson, 2014). Aquí, los 
taxones estudiados son ejemplos de esta variabilidad. Notiomastodon platensis 
se considera un ramoneador (Fox y Fisher, 2004), sin embargo, la evidencia 
mostró que es un herbívoro con dieta de alimentación mixta en distintas 
localidades de América del Sur (por ejemplo, Asevedo et al., 2012). Asimismo, 
Hemiauchenia se caracteriza por el comportamiento de pastoreo, que ocupa 
hábitats más áridos (Menégaz y Ortiz Jaureguizar, 1995), sin embargo, el 
registro en el sitio Pilauco contradice la afirmación anterior. Además, los 
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estudios del género Hemiauchenia de otras áreas de América, han mostrado 
un comportamiento ramoneador y una dieta de alimentación mixta (por 
ejemplo, Feranec, 2003; Semprebon y Rivals, 2010). Respecto a la especie de 
caballo E. andium, exhibe diferencias ambientales en América del Sur; de C3-
C4 (Ecuador; Prado et al., 2011; Domingo et al., 2012;) a un ambiente C3 (Chile; 
González-Guarda et al., 2017). Con respecto a los xenartros, los dientes son 
morfológicamente simples y no proporcionan información inequívoca sobre su 
dieta (por ejemplo, Bargo et al., 2006); sin embargo, las diferencias en la 
morfología del cráneo y la mandíbula entre diferentes taxones han arrojado 
evidencia de posibles mecanismos de alimentación (por ejemplo, Vizcaíno et 
al., 2011). Recientemente, un estudio en el colágeno, indicó que los xenartros 
fueron exclusivamente herbívoros (Bocherens et al., 2017). Sin embargo, 
estudios previos indicaron que el grupo pudo haber tenido representantes 
insectívoros (Genise y Fariña, 2012) y carnívoros (Fariña, 1996). En Chile, 
debido a su amplia distribución, desde la Región de Tarapacá (20ºS-69ºO; 
Megatherium) hasta la Región de Magallanes y Antártida Chilena (53ºS-70ºW; 
Mylodon), esto refleja que los xenartros poseían una gran adaptabilidad a 
diferentes climas y dietas durante el Pleistoceno Superior. 
En Pino et al., (2013) indicaron que los registros de los caballos y los 
camélidos son consistentes con el ambiente interpretado desde la 
interpretación en el polen, que se caracteriza por áreas abiertas con 
dominancia de pastos y Asteraceae en el sitio Pilauco. Esta afirmación se basa 
en el rango de adaptación potencial de la dieta óptima (es decir, la función de la 
morfología dental). Sin embargo, los proxies que se han utilizado 
recientemente para interpretar el ambiente y la dieta de los mamíferos en la 
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Nordpatagonia Occidental, han mostrado que las dietas de los animales 
parecen estar más influenciados por la disponibilidad de los recursos que por el 
rango dietario potencial de los taxones. Es decir, según lo que suponemos de 
la información ambiental anterior (es decir, polen), la recolonización de la 
biomasa forestal fue muy rápida en la Nordpatagonia Occidental de Chile (por 
ejemplo, Moreno et al., 2015). En consecuencia, durante la cronología del sitio 
Pilauco, el patrón a nivel regional era un ambiente forestal. Entonces, no es 
correcto inferir una dieta pastadora para la megafauna del sitio Pilauco, porque 
este sitio puede haber correspondido a una excepción ambiental (es decir, un 
microhábitat) en la Nordpatagonia. Pero a su vez, tampoco se puede afirmar de 
manera definitiva que se tratara de una dieta ramoneadora, primero, debido a 
que el estado del arte de la dieta en la megafauna de la Nordpatagonia 
recientemente está tomando forma. Segundo, los valores de la δ13Ccolágeno en 
camélidos, équidos y xenartros fueron más altos que -27,5‰ (Drucker et al., 
2003), por tanto, podrían hacernos pensar que los pastos y las hierbas también 
eran parte de su dieta (aunque algunos équidos presentaron valores de la 
δ13Cbioapatito típicos de dosel cerrado; González-Guarda et al., 2017) (los valores 
más negativos de América del Sur).  
En definitiva, aunque el sitio Pilauco exhibe un hábitat en mosaico (con 
la presencia mayoritaria de elementos no arbóreos) y que la megafauna 
analizada tiene diferentes tipos de dentición (lo que abre la posibilidad a 
diferentes tipos de dietas), la megafauna estudiada continuó mostrando el 
patrón de ambiente forestal para la Última Terminación Glacial. Esto es 
interesante, porque los valores altos de la δ15N no solo estarían en el ensamble 
de la vegetación que caracteriza al sitio Pilauco, sino también en las zonas más 
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cerradas y lejos del sitio. 
Por tanto, el sitio Pilauco, a lo largo de su historia en el Pleistoceno, 
podría haber sido un microhábitat: un área semi-abierta, caracterizada por un 
mosaico de vegetación y rodeada por un bosque de dosel cerrado; ambos bajo 
un clima lluvioso-templado. Un clima que, forzado por el fortalecimiento de los 
vientos del oeste, suministraba una gran cantidad de agua meteórica al sinuoso 
antiguo río Damas, y que junto con el deshielo de los glaciares, proporcionaba 
abundante agua sobre la llanura aluvial del área de Pilauco; lo que pudo haber 
aumentado la capacidad de carga del ecosistema del sitio. Un sitio, que ilustra 
la inestabilidad del clima hacia el final de la Edad de Hielo; a veces, con 
episodios de reversiones frías, que cubrían el paisaje con los elementos más 
higrófilos del bosque Nordpatagónico, y otros episodios, con temperaturas 







































Figura 59. Reconstrucción artística del sitio Pilauco. 
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10.3.6. Conclusiones  
 
Los valores de la δ13C del colágeno están de acuerdo con los valores de 
la δ13C en la bioapatita obtenidos en los taxones del sitio Pilauco. Es decir, 
exhiben un ambiente boscoso y húmedo, también están de acuerdo con los 
anteriores estudios paleoambientales a nivel regional (por ejemplo, el polen). 
Sin embargo, la megafauna del sitio Pilauco habitaba en ambientes más 
abiertos en comparación con la fauna moderna (por ejemplo, Pudu puda). 
Probablemente, en un microhábitat caracterizado ecológicamente como 
ecotono.  
Los altos valores de la δ15N en la megafauna del sitio Pilauco, no son 
consistentes en comparación con la vegetación y fauna moderna. Por el 
contrario, interesantemente, los valores de la δ15N en los gonfoterios de las 
localidades distintas al sitio Pilauco son concordantes con la vegetación y 
fauna moderna, y a la vez, son más consistentes con el clima de la Última 
Terminación Glacial.  
Claramente, el patrón ambiental húmedo y frío no fue el causante de los 
altos valores de la δ15N, a la inversa, un evento climático asociado con altas 
temperaturas podría haber ejercido algún efecto inusual en los valores. Por 
tanto, las causas deberán ser buscadas en algunos de los factores discutidos 
en este estudio, ya que al comparar el sitio Pilauco con otros sitios faunísticos y 
polínicos (en el contexto de cronologías contemporáneas), el sitio presenta 
"anomalías". 
Cabe señalar que los valores de la δ15N en la megafauna del sitio 
Pilauco, son relativamente bajos en comparación con los altos valores de la 
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Región Pampeana. Por tanto, estudiar el colágeno desde diferentes lugares de 
América del Sur, nos permitirá distinguir con mayor precisión el entorno en el 
cual vivía la megafauna – incluso las mismas especies de mamíferos en 
diferentes ambientes – sin embargo, las interpretaciones en la dieta siempre 
serán limitadas, siempre y cuando, no se hayan estudiado los procesos que 
afectan a los valores modernos de la δ15N y δ13C, tanto en diferentes regiones 
y contextos climáticos particulares. 
Por último, este trabajo constituye un paso importante con el objetivo de 
tratar de comprender en futuros estudios, cómo interactuaron las principales 
variables ambientales (por ejemplo, la disponibilidad de agua, disponibilidad de 
nutrientes, fuego y herbivoría) y cómo influyeron en la dinámica y estructura del 



















11. CONCLUSIONES Y PROYECCIONES 



















11.1.1 Paleoambiente y Paleoclima 
 
 El objetivo de esta tesis doctoral fue conocer la autoecología de los 
gonfoterios de Chile Central (31º–42ºS). Uno de los componentes de la 
autoecología a conocer, es el paleoambiente y el paleoclima bajo el cual los 
mamíferos vivían. Como ya se ha mencionado en esta investigación, el 
paleambiente y el paleoclima son susceptibles de ser interpretados de forma 
más precisa mediante el análisis de los isótopos estables. El paleoambiente 
puede ser detectado principalmente por la δ13Cbioapatito, en términos de indicar 
los tipos de vegetación que pueden co-existir en un paisaje. Específicamente, 
puede indicar rangos de vegetación bajo el cual el mamífero habitó.  
El paleoclima puede ser interpretado por todos los isótopos estables, sin 
embargo, el más utilizado es el δ18O. Este isótopo puede ser utilizado para 




Los valores de la δ13C (bioapatito y colágeno) indican una tendencia 
hacia una cobertura de vegetación forestada, ya sea, tanto en el Centro-Norte 
como en el Centro-Sur de Chile. Aunque en el Centro-Norte, este estudio ha 
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detectado algunos valores muy positivos en la δ13C, lo cual indicaría ambientes 
de pastizales (grasslands).  
Esta tendencia hacia ambientes forestados coincide con el ambiente 
interpretado por el registro de polen para el área de estudio durante la Última 
Terminación Glacial en el tramo latitudinal (38º–42ºS). Sin perjuicio de lo 
anterior, los isótopos estables solo indican un rango con diferentes tipos de 
vegetación (por ejemplo, hierbas o árboles) que probablemente estaban 
consumiendo. En este contexto, la existencia de ambientes de pastizales no 
debe ser descartada en ninguna de las áreas estudiadas, ya que el rango 
ambiental más común encontrado en este estudio (en el carbono desde el 
bioapatito), fue el rango que va desde un ambiente arbolado y mésico a 
pastizales C3. En principio, este proxy podría parecer impreciso, sin embargo, 
la ventaja de estos rangos es que proporciona los tipos probables de 
vegetación que hay en el ambiente, y que finalmente son susceptibles de ser 




En términos paleoclimáticos, los valores estimados de la δ13Cdieta,meq y la 
precipitación media anual, junto con los valores de la δ15N apuntan hacia un 
fuerte gradiente latitudinal entre el Centro-Norte y Centro-Sur. En general, los 
gonfoterios desde el Centro-Norte y el Centro-Sur presentaron valores de la  
δ18Oaguameteórica y valores en la temperatura media anual que concuerdan bien 
con los ambientes interglaciares. Así, se puede inferir que los patrones de 
circulación atmosférica, los valores de δ18Oaguameteórica y las temperaturas, al 
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menos durante la Última Terminación Glacial, fueron similares a las de hoy en 
día. 
Sin embargo, los resultados obtenidos en el estudio realizado acerca del 
colágeno de la megafauna del sitio Pilauco, indican que hay que tener 
precaución al realizar relaciones directas entre los gradientes de 
aridez/humedad. Por ejemplo, esta precaución se fundamenta debido a que 
bajo un contexto ambiental húmedo en el sitio Pilauco, los valores de la δ15N 
fueron altos; valores que no tuvieron ningún grado de solapamiento con los 
valores modernos de la vegetación y del ciervo moderno analizado. Por 
consiguiente, los disturbios en el suelo, tales como el exceso de pastoreo e 
incendios, podrían ser factores más relevantes que el clima cuando se quiere 
buscar un explicación a los altos valores de la δ15N en la vegetación consumida 
por los megafauna.  
 
11.1.2. Dieta  
 
Los isótopos estables son efectivos para distinguir si un mamífero está 
consumiendo vegetación caracterizada por una vía fotosintética C3 o C4. En 
este estudio la vegetación consumida fue C3. Solo un gonfoterio proveniente 
desde el sitio Tagua Tagua mostró el consumo de vegetación C4.  
Como se comentó anteriormente, específicamente el carbono en el 
bioapatito, solo proporciona un rango con tipos de vegetación. No obstante, los 
valores bajos en el carbono (bioapatito y colágeno) aumentan la probabilidad 
de un ambiente caracterizado por árboles y arbustos. Los bajos valores en el 
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carbono están dados principalmente por el pobre reciclaje del carbono debido 
al efecto dosel. 
Sin embargo, tanto las áreas abiertas (pastizales o praderas) como los 
bosques, poseen hierbas y pastos en distintos porcentajes de abundancias. 
Por consiguiente, existe la probabilidad del consumo de hierbas por parte de 
los gonfoterios en un área boscosa; tal como lo indicaron los resultados 
isotópicos. Así, el estudio multiproxy emerge como un método esencial para 
determinar específicamente la dieta consumida por los gonfoterios; en términos 
de árboles, arbustos, hierbas, pastos, vegetación acuática o una mezcla de 
todas estos componentes.  
Particularmente, el análisis de los microfósiles desde el cálculo dental y 
el análisis del microdesgaste dental arrojaron los mismos resultados; un patrón 
caracterizado por una dieta basada en árboles y arbustos, tanto en el Centro-
Norte y Centro-Sur de Chile.  
Sin embargo, de manera excepcional, en algunas muestras se pudo 
observar dos situaciones: i) un ambiente de dosel cerrado (valores 
empobrecidos en el carbono) pero con un consumo significativo de hierbas y ii) 
un ambiente relativamente abierto (valores enriquecidos en el carbono) pero 
con un consumo muy alto de árboles y arbustos. 
 
11.1.3. Escala de resolución temporal de los proxies 
 
Los proxies proporcionan diferentes escalas de resolución temporal, que 
se combinaron para evaluar los patrones de la dieta y el hábitat. Se observó 
que existe concordancia entre el rango de los recursos de la dieta, registrados 
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durante los primeros años de la formación del bioapatito en el esmalte dental 
(un bosque de baja densidad a pradera mésica de vegetación C3), y la dieta 
registrada durante la última semana o meses de la vida de los gonfoterios (un 
patrón dietario dominado por el consumo de árboles y arbustos con bajos 
porcentajes de hierbas en casi todas las muestras).  
Sin embargo, hay algunas gonfoterios que muestran el rango isotópico 
mayoritario, pero el análisis de los microfósiles desde el cálculo dental y el 
análisis del microdesgaste dental exhiben una dieta enteramente basada en 
árboles y/o arbustos.  
También, el enfoque multiproxy pudo detectar patrones en la dieta en 
diferentes momentos de la historia de vida de un gonfoterio (sitio Tagua 
Tagua); el consumo de vegetación en áreas abiertas C3–C4 durante los años 
de formación del bioapatito y un porcentaje equilibrado de árboles, arbustos, 




La forma del diente (morfología) se ha utilizado históricamente para 
evaluar la función dental (la dieta) en una relación de uno a uno. Pero existen 
discrepancias entre la forma del diente y la función. La correspondencia entre 
la forma del diente y la función se cumple cuando se considera la morfología 
bruta en relación con la dieta general de un taxón de orden superior (por 
ejemplo, tribu, familia o superior) a grandes escalas geográficas. Sin embargo, 
se descompone cuando se consideran especies, poblaciones e individuos a 
escalas temporales locales y cortas. En este contexto, esta tesis constituye un 
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gran avance entorno a dilucidar la “real” dieta y ambiente en el cual vivieron los 
gonfoterios de Chile. También esta tesis invita a maximizar los esfuerzos hacia 
los estudios multi-proxies, ya que es muy riesgoso realizar interpretaciones 
utilizando un solo proxy. Por consiguiente, el camino investigativo a recorrer en 
las futuras investigaciones, es proseguir con el enfoque multiproxy en otros 
taxones, e iniciar estudios de muestreo secuencial (para el caso de los 




Afortunadamente, Chile presenta varias ventajas para obtener 
información confiable desde el punto de vista metodológico: por ejemplo, posee 
una buena conservación del colágeno en los fósiles de megafauna, lo cual 
invita a seguir muestreando especímenes para datación radiocarbónica. Estos 
fechados, ayudarán a interpretar mejor las correlaciones paleoclimáticas y 
darán un mayor soporte a los modelamientos sobre la extinción de la 
megafauna. La buena preservación del colágeno en Chile, posiciona a la base 
de datos de colágeno en gonfoterios, presentada en esta tesis, como la más 
importante en América del Sur.   
Particularmente, los bosques del Centro-Sur de Chile, no han sido 
afectados dramáticamente por la contaminación post-revolución industrial (por 
ejemplo, nitrógeno inogánico). Este escenario, debe motivarnos a estudiar la 
dinámica isotópica de la vegetación con mucho más detalle que la realizada en 
esta tesis, con el propósito de realizar mejores calibraciones entre los valores 





Es esencial considerar las fuentes de origen (por ejemplo, océano, 
precipitación, vegetación) del 18O para una mejor interpretación paleoclimática. 
Chile, al ser un país con una orografía muy accidentada y con una fuerte 
influencia oceánica; en consecuencia, es relevante determinar las fuentes del 
18O ingerida por los mamíferos del área, y posteriormente por la megafauna 
fósil, ya que, existe la posibilidad que los valores de la δ18O detectados en la 
megafauna, no sean los mismos valores de la precipitación proveniente del 
océano, respecto a aquellas precipitaciones provenientes desde la Cordillera 




 Los rangos de hábitat mostrados por el carbono, exhiben una tendencia 
hacia ambientes más cerrados, sin embargo, abren la posibilidad de ambientes 
más abiertos (principalmente en el Centro-Norte). Para observar la probable 
estacionalidad en el consumo de vegetación de los gonfoterios (también de la 
ingesta de agua) se necesita realizar un estudio de muestreo secuencial en el 







11.2.4. Análisis del microdesgaste dental y análisis de los microfósiles desde el 
cálculo dental 
 
Los valores isotópicos solo dan un rango de hábitat y “sugieren” una 
probable dieta. Los análisis del microdesgaste dental y análisis de los 
microfósiles desde el cálculo dental pueden ser más específicos para asignar 
patrones en la dieta, aunque solo para los últimos estadios de vida del 
mamífero. La importancia de la aplicación de estos proxies, apunta al hecho de 
que se observó el consumo de vegetación arbórea en individuos con valores 
cercanos a ambientes mas abiertos; lo cual lleva a plantear la siguiente 
situación y pregunta: si los valores isotópicos del carbono en el bioapatito 
registrados en el resto de gonfoterios de América del Sur, apuntan a ambientes 
más abiertos en comparación al ambiente detectado para Chile (más 
forestado); ¿la utilización de estos proxies no isotópicos podrá detectar la 
misma señal forestada encontrada en Chile, por ejemplo en Argentina, Ecuador 
etc?  
Los resultados de esta tesis invitan a seguir en la línea de la aplicación 








































































Anexo 1. Primera página de la publicación Multiproxy evidence for leaf-browsing and closed  
habitats in extinct proboscideans (Mammalia, Proboscidea) from Central Chile publicada en la 

























Anexo 2. Primera página de la publicación Late Pleistocene ecological, environmental and  
climatic reconstruction based on megafauna stable isotopes from northwestern Chilean  
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